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Résumé 
La présente thèse s’intéresse aux moteurs de la régénération des forêts denses humides 
tropicales d’Afrique, plus particulièrement au rôle joué par la banque de graines du sol 
dans cette régénération. Plus spécifiquement, l’étude vise à : (i) évaluer l’abondance et la 
composition floristique de la banque de graines du sol de deux types de forêt reposant 
sur des sols différents ; (ii) quantifier l’abondance de la banque de graines du sol d’une 
essence commerciale importante, le tali (Erythrophleum suaveolens) et étudier les 
facteurs intervenant dans la levée de dormance de ses graines ; (iii) évaluer la capacité 
du système d’imagerie hyperspectrale proche infrarouge à discriminer des graines de 
deux espèces sœurs, E. suaveolens et E. ivorense.  
Les résultats montrent que la densité et la composition floristique de la banque de 
graines du sol varient significativement selon les types de forêt et de sol. Les taxons 
pionniers sont largement majoritaires dans les deux cas, mais sont mieux représentés 
dans la banque du sol de la forêt à Celtis (vieille forêt secondaire) que dans le sol de 
la forêt à Manilkara (forêt mature). Tous taxons confondus, la similarité floristique 
entre la banque de graines du sol et la végétation environnante est relativement 
faible quel que soit le type forestier. Cependant, cette similarité s’avère nettement 
plus importante en ne considérant que les taxons pionniers. Seulement trois espèces 
de bois d’œuvre ont été observées dans la banque du sol : Nauclea diderrichii, 
Staudtia kamerunensis et Erythrophleum suaveolens. E. suaveolens, le tali, est une 
des espèces les plus exploitées d’Afrique centrale. L’évaluation de l’abondance des 
graines de l’espèce au sein des deux types de forêt révèle une densité plus élevée en 
forêt à Celtis qu’en forêt à Manilkara, où les graines sont quasi inexistantes bien que 
les densités d’arbres en âge de reproduction ainsi que les structures diamétriques, 
soient similaires entre sites. Différentes hypothèses ont été émises pour expliquer ce 
résultat, la plus probable étant liée à la strcuture de végétation différente entre les 
sites. Les canopées des individus vivant dans la forêt à Manilkara seraient davantage 
dominées et fructifieraient moins fréquemment que dans la forêt à Celtis. La 
longévité des graines étudiées par spectroscopie de masse par accélérateur révèle 
que ces semences de tali, viables et enfouies dans le sol, seraient âgées d’environ dix 
ans. Le système d’imagerie hyperspectrale proche infrarouge s’est avéré efficace 
dans la distinction des graines d’E. suaveolens et E. ivorense, ce qui ouvre 
d’intéressantes perspectives quant à l’utilisation de cette technique pour étudier la 
banque de graines du sol. 
Mots-clés : forêts tropicales, Afrique centrale, régénération naturelle, banque de 
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Douh Chauvelin (2018). Role of the soil seed bank in the regeneration of central 
African moist forests. PhD thesis. University of Liège - Gembloux Agro-Bio Tech, 
Belgium. 140 pages + appendixes. 
 
Abstract 
This thesis deals with drivers of forest regeneration in central African moist forests. 
More specifically, this work focuses on the role of the soil seed bank in the regeneration 
of these forests knowing that there is an important lack of relevant information on this 
subject. The study aims to :  (i) assess the abundance and floristic composition of the soil 
seed bank of two forest types growing on different soil; (ii) quantify the abundance of 
the soil seed bank of an important timber species (Erythrophleum suaveolens), and study 
the factors involved in the breaking of its seeds dormancy; (iii) evaluate the ability of the 
near infrared hyperspectral imaging system in discriminating seeds of two sister species, 
E. suaveolens and E. ivorense.  
The results shows that the density and floristic composition of the soil seed bank 
significantly vary according to the forest and soil types. For both sites, the seed bank is 
dominated by seeds of pioneer taxa although these taxa are more represented in the 
Celtis forest (old secondary forest) soil bank than in the Manilkara forest (mature 
forest). Considering all taxa and whatever the study site, the floristic similarity 
between the soil seed bank and the standing vegetation is relatively low. However, 
that similarity is higher when only the pioneer taxa are considered. Three timber 
species are observed in the soil bank: Nauclea diderrichii, Staudtia kamerunensis 
and Erythrophleum suaveolens. E. suaveolens, marketed under the name tali, is 
among the most exploited timber species in Central Africa. The seeds of this species 
are more abundant in the Celtis forest than in the Manilkara forest, whereas both 
tree density of mature trees and diametric structures are similar between forest types. 
It has been assumed that most of E. suaveolens canopies are overtopped by other 
tree species in the old Manilkara forest and that the fruiting could be less frequent in 
this environment. Seed longevity of E. suaveolens, was studied by accelerator mass 
spectroscopy; findings shows that the seeds are around 10 years old. The near infrared 
hyperspectral imaging system coupled with chemometrics is efficient in distinguishing 
seeds of E. suaveolens and E. ivorense; this finding raises innovative perspectives for 
future characterizations of the soil seed bank. 
Key-words: tropical forests, Central Africa, natural regeneration, soil seed bank, 
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1.1. Forêts denses humides tropicales d’Afrique 
centrale : diversité floristique et déterminisme  
Les forêts denses humides tropicales s’étendent entre les deux tropiques (les 
tropiques du Cancer et du Capricorne), principalement dans le bassin amazonien 
(Amérique du Sud), le bassin du Congo (Afrique) et les îles du Sud-Est Asiatique 
(Asie). Les forêts denses humides tropicales d’Afrique centrale constituent le second 
plus grand massif continu après l’Amazonie. Selon White (1979, 1983), ces forêts se 
repartissent en deux grands domaines phytogéographiques : le domaine Bas-Guinéen  
et le domaine Congolais. Le domaine Bas-Guinéen couvre le sud-est du Nigéria, le 
Cameroun, la Guinée Equatoriale, le Gabon, la République du Congo et le sud de la 
République Centrafricaine. Le domaine Congolais  comprend principalement la zone 
de forêt dense humide de la République Démocratique du Congo (Figure 1.1). Ces 
deux domaines sont complétés par le domaine Haut-Guinéen situé en Afrique de 
l’Ouest, qui regroupe des îlots forestiers aujourd’hui relativement fragmentés. 
L’ensemble de ces trois domaines est appelé centre régional d’endémisme Guinéo-










Figure 1.1. Principales phytochories d'Afrique (White, 1983). I. Centre régional 
d'endémisme guinéo-congolais. II. Centre régional d'endémisme zambézien. III. Centre 
régional d'endémisme soudanien. IV. Centre régional d'endémisme de la Somalie et du pays 
Masai. V. Centre régional d'endémisme du Cap. VI. Centre régional d'endémisme du Karoo-
Namib. VII. Centre régional d'endémisme méditerranéen. VIII. Centre régional 
d'endémisme morcelé afromontagnard, incluant IX, la région morcelée afroalpine 
d'appauvrissement floristique extrême (non figurée séparément). X. Zone de transition 
régionale guinéo-congolaise/zambézienne. XI. Zone de transition régionale 
guinéocongolaise/soudanienne. XII. Mosaïque régionale du lac Victoria. XIII. Mosaïque 
régionale de Zanzibar-Inharnbane. XIV. Zone de transition régionale Kalahari-Highveld. 
XV. Mosaïque régionale du Tongaland-Pondoland. XVI. Zone de transition régionale du 
Sahel. XVII. Zone de transition régionale du Sahara. XVIII. Zone de transition régionale 
méditerranéo-saharienne. 
 
Les forêts denses humides d’Afrique centrale s’étendent sur près de 180 millions ha 
(Aveling, 2010 ; Hansen et al., 2013 ; de Wasseige et al., 2014) (Figure 1.2). On y 
distingue quatre principales variantes, à composition floristique et physionomiques 
variées (White, 1986) : 
    la forêt sempervirente côtière hygrophile, dont la pluviosité moyenne 
annuelle est souvent comprise entre 2000 et 3000 mm/an.  
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L'humidité atmosphérique y est très élevée tout au long de l'année. Elle couvre les 
plaines côtières en bordure du golfe de Guinée. Les légumineuses et les Burséracées 
y abondent. La plupart d’espèces d’arbres sont sempervirentes et ne perdent leurs 
feuilles que par intermittence ou les remplacent immédiatement après la chute. Une 
saison sèche nuageuse explique le caractère sempervirent de cette forêt (Senterre, 
2005 ; Droissart, 2009) ; 
 la forêt semi-sempervirente humide mélangée, dont la pluviosité 
moyenne annuelle est comprise le plus souvent entre 1600 et 2000 mm/an. 
Quelques espèces d’arbres de la canopée sont sempervirentes mais beaucoup 
sont brièvement décidues (de Namur, 1990). Les Méliacées, les Sapotacées 
et les Combrétacées y sont notamment abondantes ; 
 la forêt sempervirente à une seule espèce dominante, elle se rencontre un 
peu partout sous forme de petits îlots au sein de la forêt semi-sempervirente 
humide mélangée. Sa superficie totale est faible; les espèces dominantes 
(une, parfois deux, dans chaque îlot) sont des Fabacées (Césalpinioidées). 
Elles renouvellent leur feuillage à peu près constamment tout au long de 
l'année (Gérard, 1960 ; Hart, 1985) ; 
 la forêt semi-caducifoliée sèche périphérique, dont la pluviosité est 
comprise entre 1200 et 1600 mm/an. La plupart d’espèces d’arbres vivant 
dans la canopée sont décidues et perdent leurs feuilles durant la saison sèche 
qui est bien marquée. Toutefois, chaque arbre ne reste sans feuillage que 
pendant une courte période, habituellement quelques semaines. De 
nombreuses espèces ne sont jamais complètement dénudées, certaines 
branches renouvelant leur feuillage avant que d'autres branches n'aient perdu 







































Figure 1.2. Couverture forestière du Bassin du Congo et pertes de couvert entre 2000 et 
2012 d’après les données de MODIS Land Cover Type product (Hansen et al., 2013). 
 
Sur base de la structure, de la composition et des caractéristiques fonctionnelles 
des arbres, Fayolle et al. (2014) répartissent les forêts semi-décidues du domaine 
bas-guinéen en plusieurs types, dont trois principaux (Figure 1.3) correspondant bien 
avec les travaux antérieurs réalisés dans le sud-ouest de la République Centrafricaine 
(Boulvert, 1986 ; Lanly, 1966a ; 1966b), au nord de la République du Congo 
(Bégué, 1967 ; Guillot, 1981 ; Gillet & Doucet, 2012) et au Cameroun (Letouzey, 
1985).  
Le type de sol paraît être le principal déterminant de ces types forestiers. Son 
influence est complétée par celle des facteurs climatiques et l’ampleur des 
perturbations anthropiques anciennes (remontant jusqu’à 2000-2500 ans) ou récentes 
(Fayolle et al., 2012 ; Gond et al., 2013). Fayolle et al. (2014) distinguent dans cette 
région : 
    les forêts à Celtis, reposant sur des sols argilo-sableux à sablo-argileux typiques 
des alluvions, ce sont des sols relativement riches (Fayolle et al., 2012 ; Freycon, 
2014). Ces forêts se caractérisent par l’abondance et la fréquence du genre Celtis, et 
des espèces telles que Triplochiton scleroxylon (Ayous), Terminalia superba (Limba 
ou Fraké). Elles sont dominées par des arbres majoritairement décidus, héliophiles, à 
bois peu dense et à croissance rapide. Elles sont présentes à différents stades 
d’évolution : forêts jeunes, forêts mûres, forêts dégradées dominées par l’espèce 
pionnière Musanga cecropioides ou présentant un déficit de régénération dû à 
l’envahissement du sous-bois par des lianes et herbacées géantes (Marantacées, 
Zingibéracées) (Gillet, 2013).  
Eau 




herbeuses Terres cultivées ou herbeuses 
Biomasse végétale 
négligeable  Pertes d  couvert forestier > 30% 
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Une part importante de ces forêts a été largement perturbée au cours des derniers 
millénaires (présence de traces d’activité humaine) (Morin-Rivat et al., 2014 ; 
Freycon, 2014) (Figure 1.3) ; 
 les forêts à Manilkara, reposant sur des sols sableux à argilo-sableux 
relativement pauvres, typiques des grès de Carnot (Gond et al., 2013 ; Fayolle 
et al., 2014 ; Freycon, 2014). Elles se caractérisent par l’abondance et la 
fréquence des genres Manilkara et Staudtia. Elles sont dominées par des arbres 
majoritairement sempervirents, tolérants à l’ombrage, à bois dense et à 
croissance plutôt lente. Au stade mature, leur diversité arborée est aussi élevée 
que celle des forêts à Celtis. Ces forêts ont été peu perturbées au cours des 
derniers millénaires, elles contiennent peu d’espèces pionnières et sont 
probablement plus anciennes que les forêts à Celtis (Fayolle et al., 2012 ; 
Freycon, 2014). Là où elles ont été perturbées par les activités humaines, elles 
sont envahies par des espèces pionnières similaires à celles des forêts à Celtis 
(Figure 1.3) ; 
 les forêts à Gilbertiodendron, se développant sur des sols sablo-argileux 
relativement riches typiques des alluvions. Elles sont surtout présentes à 
proximité des principaux cours d’eau. Elles sont dominées par l’espèce 
Gilbertiodendron dewevrei (Limbali), espèce sempervirente, à bois dense et 
croissance lente. Elles ont été peu perturbées dans le passé et contiennent peu 
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Quel que soit le type auquel appartiennent ces forêts, elles rendent de multiples 
services à l’humanité. Elles sont essentielles pour (i) le stockage du carbone, (ii) la 
conservation de la biodiversité et (iii) la régulation du cycle de l’eau (de Wasseige et 
al., 2014).  
Elles fournissent  des ressources fondamentales (aliments, combustibles, produits 
forestiers non ligneux,…) à plus de 60 millions de personnes qui y vivent ou résident 
à proximité (Kahindo, 2011 ; Nasi et al., 2011), tout en leur procurant divers 
services sociaux et culturels. Ces forêts contribuent aussi indirectement à alimenter 
40 millions de personnes qui vivent dans les centres urbains proches de ces 
domaines forestiers (Biloso, 2008 ; Kahindo, 2011 ; Nasi et al., 2011 ; De Wasseige 
et al., 2014). Enfin, grâce à l’exploitation du bois d’œuvre, elles sont considérées 
comme un pourvoyeur important d’emplois via l’exploitation forestière. Ces 
intéractions, récentes ou anciennes, entre les populations humaines et la forêt ont 
profondément influencé la composition actuelle des forêts. 
 
1.2. Impact des activités humaines sur les forêts 
d’Afrique centrale 
L’histoire des activités humaines et de leur impact sur la composition des forêts 
d’Afrique centrale a fait l’objet de plusieurs recherches ayant recours à diverses 
disciplines dont l’anthropologie, l’archéologie, l’anthracologie (Bahuchet & 
Guillaume, 1979 ; Patin et al., 2009 ; Verdu et al., 2009 ; Batini et al., 2011 ; Verdu 
& Destro-Bisol, 2012 ; Oslisly et al., 2013a ; Morin-Rivat et al., 2014).  
Les données les plus récentes tendent à confirmer l’impact important de l’homme 
sur les massifs forestiers au cours des derniers millénaires (Lézine & McKey, 2013 ; 
Oslisly et al., 2013b). Ainsi, Oslisly et al (2013a) retracent quatre phases majeures 
de changement culturel (à l’exclusion des populations pygmées présentes en Afrique 
centrale depuis de nombreux millénaires et ayant un impact moins important sur le 
milieu) : 
 l’âge de la pierre et le début de la phase Néolithique, vers 3500 ans BP 
(before present), marquent l’arrivée et l’installation de populations venant 
probablement des régions nord du Sahel. Il s’agit vraisemblablement de la 
première période d’impacts majeures de l’Homme dans les zones forestières 
via la pratique de l’agriculture sur brûlis (Oslisly et al., 2006 ; Taylor, 
2014) ; 
 l’âge du fer et la phase Néolithique proprement dite vers 3200 ans BP, se 
caractérisent par une explosion démographique des populations présentes 
dans le bassin du Congo avec la fabrication et l’utilisation des hâches, des 
houes… occasionnant ainsi l’expansion de l’agriculture sur brûlis depuis la 
côte Atlantique (Gallay et al., 1998 ; Mayor, 2011) ; 
 l’âge du fer ancien entre 2800 et 2500 ans BP, marque l’arrivée de deux 
vagues migratoires d’agriculteurs métallurgistes venus du Nord. La 
première vague s’est installée vers l’Ouest et la seconde vers l’Est.  
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Cette dernière vague s’est concentrée dans les zones forestières du bassin du 
Congo. Ces agriculteurs métallurgistes auraient développé une technologie qui a 
permis la fabrication d’outils plus efficaces, et par conséquent, l’expansion de 
l’agriculture itinérante sur brûlis dont les indices correspondent aux couches de 
charbon présentes dans les sols datées principalement entre 2500 et 1500 BP. Ces 
défrichements auraient également élargi les zones d’installation des populations 
humaines dans la forêt (Vansina, 1990). Pour la première fois, les populations 
humaines auraient laissé des empreintes majeures en zones forestières via leurs 
activités (Brncic et al., 2007) ; 
 l’âge de fer récent entre 1000 et 100 ans BP, se caractérise par l’arrivée 
d’une dernière vague de nouveaux agriculteurs métallurgistes, se traduisant 
par une nouvelle explosion  démographique. Cette période correspond  
également à l’arrivée des colons européens qui auraient contraint les 
populations autrefois installées en zones forestières, à se regrouper le long 
des axes routiers. Le regroupement aurait permis la maturation des forêts 
secondaires offrant des conditions moins propices à la régénération des 
essences héliophiles (Clist, 2005). 
Cette dernière vague de migration humaine, aurait donc joué un rôle non 
négligeable dans la composition et la structure du paysage forestier que nous 
connaissons aujourd'hui (Gruslin, 2009 ; Oslisly et al., 2013a, 2013b ; Gillet & 
Doucet, 2013 ; Morin-Rivat et al., 2014).  
Ainsi, plusieurs études ont montré que les espèces d’arbres qui dominent les forêts 
denses humides d’Afrique centrale sont les preuves de successions végétales 
secondaires inhérentes aux anciens villages, plantations agricoles et incendies 
anthropiques au cœur des forêts (Hart et al., 1996 ; Fay, 1997 ; Oslisly & White, 
2003). Par exemple, la présence de l’espèce héliophile, Aucoumea klaineana Pierre. 
sur toute l’étendue de la forêt semperviente gabonaise serait la preuve des pratiques 
ancestrales d’agriculture sur brûlis (Biraud, 1959 ; Doucet, 2003). En forêt semi-
décidue, la présence de l’espèce Erythrophleum suaveolens (Guill. & Perr.) Brenan 
(dont il sera question dans la suite du document) serait aussi liée à une régénération 
importante dans des champs abandonnés par les agriculteurs itinérants vers la fin du 
19
ème
 siècle (Morin-Rivat, 2017). 
Dans la mesure où ces activités humaines ont modifié la végétation africaine, les 
forêts tropicales actuelles sont le produit de différentes phases de successions 
végétales, regroupées sur le vocable de "cycle sylvigénétique". 
 
1.3. Cycle sylvigénétique 
Le cycle sylvigénétique (figure 1.4) est le cycle d'évolution naturelle d'une forêt. Il 
regroupe l’ensemble des processus par lesquels l’architecture de la forêt est 
construite (Hallé et al., 1978) et se caractérise par des dynamiques successives d’un 
stade dit pionnier vers un stade dit climacique jusqu’à ce qu’une perturbation 
permette aux premiers stades de se ré-exprimer (Hallé et al., 1978 ; Riéra & 
Alexandre, 1988).  
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Ainsi, la forêt n’apparaît plus comme une entité immuable, mais plutôt comme un 
peuplement en perpétuel renouvellement mettant en jeu des phases de succession 
(Withmore, 1975 ; Oldman, 1978 ; Hartshorn, 1978).  
Le cycle sylvigénétique débute à la suite de perturbations tels que des chablis, 
longues inondations, glissements de terrain. Ces perturbations vont créer au sein des 
formations naturelles, des trouées de tailles variables en fonction de l’intensité des 
facteurs intervenant (Oldeman & Van Dijk, 1991; Durrieu de Madron, 1993).  
Deux principales phases végétales vont se succéder dans ces trouées. La première 
est dénommée phase dynamique (Hallé et al., 1978 ; Oldman & Van Dijk, 1991 ; 
Puig, 2001). Au cours de cette phase, les espèces ayant d’importants besoins en 
lumière vont coloniser de façon rapide le milieu. La plupart de ces espèces est issue 
de la banque de graines du sol (voir 1.4) et ont des graines dormantes (voir 1.5). La 
croissance rapide de ces espèces colonisatrices peut entraîner la fermeture de la 
canopée après 5 à 10 ans (Oliver & Larson, 1990). Une fois la canopée fermée et 
étant donné que la disponibilité en lumière du sous-étage va régresser, les 
populations d’arbustes, de lianes et d’arbres intolérants à l’ombre diminuera alors 
que celle des espèces tolérant l’ombrage augmentera. 
La deuxième phase est appelée phase homéostatique (Hallé et al., 1978), encore 
appelée stade climacique. Les espèces constituantes de cette phase affichent des 
similarités biologiques : tolérance à l’ombre dans les premiers stades de 
développement, héliophiles dans les stades ultérieurs, croissance lente et bois dense 
et dur (Budowski, 1961). La régénération dans le sous-étage contient des espèces 
caractéristiques des vieilles forêts issues de la banque de plantules (voir 1.4) 
(Guariguata et al., 1997 ; Chazdon et al., 1998 ; Denslow & Guzman, 2000).  
A ce stade, un chablis peut augmenter la disponibilité en lumière et déclencher un 
nouveau cycle. Selon Pascal (2003), le chablis est considéré dans cette vision 
comme le moteur de la sylvigenèse et différents potentiels vont pouvoir s’exprimer, 






































Figure 1.4. Cycle sylvigénétique montrant les différentes étapes d’évolution forestière, par 
exemple à partir d’un stade dynamique croissant (ld, lld, etc.) à un stade homéostatique 
stable avec une croissance minimale (lh, IIh etc.) en forêt tropicale au fil du temps (d'après 
Hallé et al., 1978). (* = perturbation ; d = phase dynamique ; h = phase homéostatique ; les 
flèches indiquent le sens de l’évolution ; le cycle débute avec la première phase arborescente 
et pionnière et ne prend pas en compte d'éventuels précurseurs herbacés. 
 
1.4. Régénération naturelle 
La régénération naturelle représente le socle de l’équilibre dynamique et 
démographique des populations végétales. Elle assure non seulement le 
renouvellement des individus et la pérennité des espèces dans l’écosystème (Forget, 
1988), mais aussi le maintien de la diversité dans les forêts tropicales (Dalling et al., 
1998 ; Wang & Smith, 2002). La régénération naturelle repose sur l’activation des 
différents potentiels décrits par Alexandre (1982, 1989) et Lescure et al (1989) : le 
potentiel végétatif, le potentiel séminal édaphique et le potentiel séminal advectif. 
 
1.4.1. Le potentiel végétatif : banque de plantules et de 
bourgeons 
Le potentiel végétatif regroupe l’ensemble des individus ayant survécu à la 
perturbation : plantules, arbres et arbustes, plus ou moins traumatisés lors de la chute 
des arbres. Sa composition floristique est étroitement liée à celle de la couverture 
initiale ou environnante (Lescure et al., 1989 ; Riéra, 1995). 
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Après la germination des graines, les plantules font face à des environnements plus 
ou moins prévisibles et leur développement est également limité par des contraintes 
intrinsèques (génétiques) (Leck et al., 2008).  
Toutefois, la sélection naturelle élimine assez rapidement les individus les moins 
aptes génétiquement et seules les contraintes abiotiques peuvent conditionner la 
croissance des plantules. Lorsqu’elles ont réussi à s’établir et à trouver des 
conditions adéquates, les plantules atteignent l'âge adulte et participent à la 
reproduction. En forêts tropicales, il est démontré que la probabilité qu'une graine 
germe et se développe jusqu’au stade plantule est généralement faible (Simpson et 
al., 1985 ; Leck & Simpson, 1994 ; Bazzaz, 1996). Le stade de plantules est donc un 
goulot d'étranglement et on suppose que la pression de sélection est élevée (Grubb, 
1977 ; Clark & Clark, 1985 ; Hara, 1987 ; Matsuda, 1989 ; Crow, 1992 ; Lomascolo 
& Aide, 2001 ; Cruz-Rodriguez & Lopez-Mata, 2004 ; Fenner & Thompson, 2005 ; 
Li et al., 2010). 
Par exemple Hall (2008) démontre en République Centrafricaine (dans la réserve 
de Dzanga-Sangha) que sur 1080 plantules d’Entandrophragma cylindricum suivies 
pendant 6 mois, les premières semaines ont affiché 48% de mortalité par prédation 
et/ou déracinement par des petits mammifères, 26% par des attaques d’insectes et 
13% par la sècheresse.  
Newbery et al. (2006b) au Cameroun, ont évalué la survie des plantules (de 1995 à 
2002) de trois espèces de Fabacées (Caesalpinioidées) : Microberlinia bisulcata A. 
Chev. ; Tetraberlinia bifoliolata (Harms) Hauman et Tetraberlinia moreliana 
Aubrev. Le nombre de plantules au début de l’expérimentation était respectivement 
de 391, 209 et 360 pour M. bisulcata, T. morelina et T. bifoliolata.  
Globalement, la croissance de toutes les espèces était lente pendant les quatre 
premières années de suivi. Seule l’espèce T. morelina a affiché un pourcentage de 
survie de 63%, alors que celui des autres espèces était de 11% à 17%.  
Les plantules capables de survivre dans le sous-bois appartiennent à des espèces 
sciaphiles ou du moins tolérant l’ombrage (Forcier, 1975 ; Whitmore, 1984). Grime 
(1979) a appelé une telle population de plantules persistantes, la "banque de 
plantules". 
Cette banque de plantules s’accompagne d’une « banque de bourgeons ». 
D’après Klimesova et Klimes (2007), la banque de bourgeons comprend tous les 
bourgeons axillaires et adventices viables sur une plante et susceptibles de participer 
à la régénération végétative. La banque de bourgeons ne devrait pas être négligée 
dans les études portant sur la réaction des plantes aux perturbations au niveau des 
individus, des populations et des communautés végétales (Harper, 1977 ; Klimesova 
& Klimes, 2006). Il a en effet été démontré que les repousses des méristèmes de 
réserve participent activement à la régénération dans des habitats perturbés (Noble & 
Slatyer, 1980 ; van der Meijden et al., 1988 ; Bond & Midgley, 2001). 
 
1.4.2. Potentiel séminal advectif : pluie de graines  
La pluie de graines est l’ensemble des graines arrivant au sol via divers modes de 
dispersion (Riéra, 1995). Elle dépend de la composition ﬂoristique environnante et 
de la phénologie (Drake, 1998 ; Moles & Drake, 1999 ; Hamilton, 1999).  
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Elle est cruciale pour la régénération des forêts tropicales (Hagner, 1965 ; 
Alexander, 1969 ; Clark et al., 1999) et peut fournir des informations utiles sur 
l'abondance, la distribution spatiale, la densité et la richesse des espèces (Holl, 
1999).  
La régénération naturelle via la pluie de graines est le résultat de la combinaison 
des deux groupes de graines (Harms et al., 2000 ; Barbosa & Pizo, 2006). Martinez-
Ramos et Soto-Castro (1993) distinguent : (i) les graines produites localement 
(graines locales) et (ii) celles transportées par les agents de dispersion (graines 
allogènes). Melo et al. (2006) ont montré que la régénération issue des graines 
allogènes contribue à accroitre la diversité végétale. 
Dans les forêts tropicales d’Asie et d’Amérique, de nombreuses études ont 
quantifié la composition de la pluie de graines en lien avec les perturbations et l’âge 
de la végétation (Augspurger & Franson, 1988 ; Hopkins et al., 1990 ; Quintana-
Ascencio et al., 1996). D’autres travaux ont aussi évalué la similarité entre pluie de 
graines et végétation environnante (Drake, 1998 ; Moles & Drake, 1999 ; Pakeman 
& Small, 2005).  
Il existe peu d’études portant sur la pluie de graines en forêt tropicale d’Afrique 
centrale. Au Cameroun, on retiendra les travaux de Hardesty et Parker (2002) dans 
la réserve du Dja. Dans cette étude, plus de 200 taxons, avec une densité moyenne 
de 297 graines/m
2
/an, ont été dénombrés. Dans la même zone, Clark et al. (2001) ont 
trouvé une densité moyenne de 205 graines/m
2
/an. Dans une forêt secondaire au 
Sud-ouest du Cameroun, Carrière et al. (2002) ont mis en évidence une pluie de 
graines allogènes représentant environ 73,6% de la pluie totale de graines, la plupart 
étant transportées par des animaux. 
 
1.4.3. Potentiel séminal édaphique : banque de graines du sol 
Dans de nombreux cas, les graines à forte teneur en eau et à téguments perméables 
des espèces d’arbres de forêts denses humides germent après un délai de quelques 
jours. Seules quelques espèces mettent de nombreuses semaines voire une ou 
plusieurs années (Garwood, 1989 ; Baskin & Baskin, 1998 ; Baraloto, 2001). Ces 
dernières sont dites dormantes (voir 1.5).  
Ce comportement contrasté des graines peut être en lien avec les facteurs 
conditionnant la germination (Baraloto, 2003). Cette fraction de graines persistantes, 
capables de rester plus ou moins longtemps dans le sol, constitue in fine ce qui est 
communément nommé banque de graines ou potentiel séminal édaphique (Lang, 
1996). Le potentiel séminal édaphique est constitué par des graines stockées dans le 
sol avant l’ouverture de la voûte forestière (Lescure et al., 1989). Comme la pluie de 
graines, la banque de graines du sol joue un rôle significatif dans la régénération 
naturelle des forêts tropicales et il est souvent difficile de démêler les contributions 
relatives de ces deux voies de régénération naturelle (Pakeman & Small, 2005).  
La banque de graines du sol inclut des espèces ayant des graines dormantes 
d’espèces pionnières et non-pionnières, bien que les premières soient généralement 
les plus abondantes (Baraloto, 2001).  
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En région tropicale, Garwood (1989) a établi une classification basée sur 
l’évolution de la germination et le mode temporel de dispersion des graines (Figure 
1.5). On y distingue cinq catégories de banque de graines du sol :  
 banque de graines éphémères, constituée de graines de courte durée de vie, 
non dormantes, et dispersées pendant une courte période durant l’année 
(panneau A, figure 1.5). Pour certaines espèces sciaphiles appartenant à ce 
groupe, la banque de graines est remplacée par une banque de plantules 
(panneau B, figure 1.5) ; 
 banque de graines éphémères et saisonnières : il s’agit de graines 
dormantes de façon saisonnière avec une longévité intermédiaire. Elles sont 
dispersées pendant une courte ou longue période (panneau F ; figure 1.5) ; 
 banque de graines éphémères retardées qui comprend les graines ayant un 
délai de germination (souvent asynchrone) non associé avec les conditions 
défavorables saisonnières. Certaines graines peuvent rester dans le sol 
pendant 1 à 2 ans (panneau G ; figure 1.5) ; 
 banque de graines persistantes rassemblant des graines à longue durée de 
vie, et dispersées pendant une courte ou longue période. Les dormances 
saisonnières peuvent être imposées sur des banques de graines persistantes 
(panneaux C et D ; figure 1.5) ; 
 banque de graines pseudo-persistantes regroupant les graines de courte 
durée de vie, non dormantes, et dispersées continuellement à travers l’année 







































Figure 1.5. Stratégies de la banque de graines du sol en région tropicale (Garwood, 1989). 
(A) Banque de graines éphémères. (B) Banque de graines éphémères remplacée par une 
banque de plantules. (C) Banque de graines persistantes. (D) Banque de graines persistantes 
avec une période de dormance saisonnière. (E) Banque de graines pseudo-persistantes dont la 
taille fluctue. (F) Banque de graines éphémères et saisonnières. (G) Banque de graines avec 
retard de germination. La période de fructification est indiquée par des astérisques au-dessus 
du panneau, la période sèche par de petits cercles, la banque de plantules par des tirets, les 
graines non dormantes prêtes à germer par des zones noires, les graines avec une dormance 
saisonnière par des lignes verticales, les graines avec une dormance facultative sous la 
canopée forestière par des lignes obliques, et les graines avec un retard de germination par 
des zones remplies de points. 
 
Selon Baskin et Baskin (2003), la banque de graines du sol suppose 
intrinsèquement l’existence d’une forme quelconque de dormance des graines. 
Ainsi, ce sont principalement les graines dites "orthodoxes" qui composent la 
banque de graines du sol (Baskin & Baskin, 2004). 
 
1.5. Dormance des graines 
La dormance désigne une caractéristique physique ou physiologique de la graine 
qui empêche la germination lorsque les conditions environnementales sont propices 
à la germination (Baskin & Baskin, 2004). Selon Baskin & Baskin (1998), les 
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Toutefois, Finch-Savage et Leubner-Metzger (2006) rappellent que les graines 
peuvent persister dans un état non dormant en attendant la stimulation de la 
germination. La proportion d’espèces tropicales avec des graines dormantes varie 
avec le type de végétation, et elle tend à augmenter avec une diminution de la 
température et/ou des précipitations (Baskin & Baskin, 1998). La graine à maturité 
présente deux grands types de dormance : la dormance endogène (causée par 
l’embryon) et la dormance exogène (causée par la structure de la graine) (Bekker et 
al., 2003 ; Honda, 2008 ; Bradshaw et al., 2011 ; Long et al., 2008, 2015). Ils se 
différencient sur base d’une part du  stade de développement de l’embryon et de sa 
dormance physiologique et d’autre part de la perméabilité à l’eau des téguments 
(Nikolaeva, 2004). Baskin et Baskin (1998 ; 2004) ont proposé une classification 
comprenant cinq types de dormance des graines : 
 la dormance physiologique, causée par l’inhibition physiologique des 
mécanismes de germination dans l’embryon. Celui-ci est dormant et 
entièrement développé. C’est aussi la dormance au cours de laquelle 
l’équilibre des hormones endogènes empêche la germination ; 
 la dormance morphologique est causée par un embryon sous développé 
(en termes de taille). L’embryon n’est pas (physiologiquement) dormant, 
mais a besoin de temps pour croître et germer. D’après Baskin et Baskin 
(2004), cette forme de dormance est présente chez les Magnoliaceae, les 
Degeneriaceae, les Winteraceae, les Lactoridaceae, les Canellaceae et les 
Annonaceae ; 
 la dormance morpho-physiologique se caractérise par un embryon sous 
développé ou trop petit et par une inhibition physiologique des mécanismes 
de germination dans l’embryon. La croissance de l’embryon et la levée de la 
dormance ont besoin de se produire pour la germination ; 
 la dormance physique est causée par un tégument imperméable à l’eau. 
L’embryon est entièrement développé et non dormant.  
Selon Baskin et Baskin (2004), cette dormance est particulièrement présente chez 
les familles suivantes : Anacardiaceae, Cannaceae, Convolvulaceae, Cucurbitaceae, 
Geraniaceae, Leguminosae, Malvaceae, Nympheaceae, Rhamnaceae, Sapindaceae, 
Sterculiaceae et Tiliaceae (Ooi et al., 2014 ; Peguero & Espelta, 2014) ; 
 la dormance physique et physiologique causée par un tégument 
imperméable à l’eau et une inhibition physiologique des mécanismes de 
germination dans l’embryon. Celui-ci est dormant et entièrement développé 
(Vleeshouwers et al., 1995). 
Les trois premiers types se rencontrent plus fréquemment dans les forêts 
sempervirentes que dans les forêts semi-sempervirentes où la dormance physique est 
plus répandue (Baskin & Baskin, 2005).  
Dans la nature, plusieurs facteurs contribuent à lever la dormance physique : 
l’alternance de chaleur et de froid ou d’humidité et de sécheresse, le feu, le passage 
dans le système digestif des animaux, l’activité des organismes du sol, des 
champignons, des termites ou d’autres insectes (Baraloto, 2003).  
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En pépinière, des traitements artificiels peuvent être appliqués pour imiter les 
facteurs naturels, ils se divisent en trois catégories : 
 traitements physiques : trempage dans l’eau froide ou bouillante, 
stratification dans des substrats humides ;  
 traitements chimiques : attaque de l’enveloppe de la graine par des acides ou 
des bases ; 
 traitements mécaniques : extraction de la graine de son enveloppe, 
scarification,… (De La Mensbruge, 1966 ; Willan, 1992). 
La plupart des espèces ayant des dormances tégumentaires (dormance physique) 
ont un tempérament héliophiles, alors que d’autres types de dormance, 
embryonnaire par exemple (Moupela et al., 2013) peuvent se traduire par d’autres 
tempéraments. 
 
1.6. Tempérament des espèces ligneuses  
Les espèces d’arbres se distinguent entre elles selon la nature et la quantité des 
ressources biotiques et abiotiques qu’elles utilisent pour accomplir leur cycle de vie. 
Le tempérament est défini par Oldeman et Van Dijk (1991) comme étant l’ensemble 
des réactions de croissance et de développement que présente une plante au sein 
d’un environnement donné durant son cycle de vie.  
La lumière étant l’un des principaux facteurs conditionnant l’optimum de 
croissance des essences forestières (Markesteijn & Poorter, 2009), le terme 
« tempérament » est  souvent utilisé dans un sens plus restrictif, en le limitant à une 
seule dimension de l’environnement, à savoir les besoins en lumière (Oldeman & 
Van Dijk, 1991) (Figure 1.6). Plusieurs classifications des besoins en lumière 
existent.  
Hopkins et al. (1977) ont classé les espèces tropicales en trois grands groupes en 
fonction de leurs stratégies de survie et de leur rôle dans le processus de succession. 
 Il s’agit des : (i) espèces pionnières à courte durée de vie qui amorcent le 
processus de régénération dans les zones perturbées à moyenne ou grande échelle ; 
(ii) espèces héliophiles longévives qui dominent les forêts secondaires âgées, mais 
peuvent aussi être disséminées dans les forêts matures du fait d'une longévité 
comparable à celle des espèces de type climaciques ; (iii) espèces de forêt mature 
généralement rencontrées au stade climacique en fin de succession végétale.  
En se basant sur la pluie de graines et le développement des plantules suivant les 
conditions de lumière, Oldeman et Van Dijk (1991) ont proposé une classification 
basée sur six groupes (Figure 1.6) : 
 hard strugglers : ce sont les espèces dont la tolérance à l’ombre reste élevée 
durant le cycle de vie. Elles peuvent se développer en vieilles forêts avec 
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Les augmentations des niveaux de luminosité peuvent leur être bénéfiques mais ne 
sont pas indispensables. Néanmoins, l’exposition soudaine à une importante 
luminosité peut s’avérer fatale ; 
 
 strugglers : ce sont des espèces tolérant l’ombre dans les jeunes stades de 
développement, mais qui le sont moins dans les stades suivants. 
L’exposition à une importante luminosité des plantules est souvent nuisible ; 
 gambling strugglers : englobent les espèces dont les plantules sont tolérantes 
à l’ombre mais qui ont besoin d’une phase de lumière pour poursuivre leur 
développement. Ces espèces terminent leur cycle de vie sous la canopée ; 
 struggling gamblers : sont des espèces dont les plantules sont tolérantes à 
l’ombre. Mais, leurs juvéniles passent rapidement à la phase de 
développement demandant de la lumière. Elles complètent leur cycle de vie 
dans la canopée supérieure en forêt mature ; 
 gamblers : regroupent les espèces dont les plantules et juvéniles ne tolèrent 
pas l’ombre, mais peuvent survivre plus tard sous une certaine quantité 
d’ombre. Hawthorne (1995) qualifie cette catégorie de "cryptopionnière" ; 
 hard gamblers : il s’agit d’espèces ayant besoin de lumière tout au long de 



















Figure 1.6. Six groupes de tempérament de Oldeman et Van Dijk (1991). 1) hard 
strugglers, 2) gambling strugglers, 3) gamblers, 4) strugglers, 5) struggling gamblers et 6) 
hard gamblers. L’épaisseur du trait correspond à la fréquence relative du tempérament en 
forêt dense tropicale. Chaque tempérament peut rester constant du semis à l’adulte (hard 
strugglers ou hard gamblers) ou l’espèce peut changer sa tolérance vis-à-vis de l’ombrage à 
un stade de son développement. 
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Doucet (2003) souligne que l’existence de tempéraments intermédiaires entre ceux 
proposés par Oldeman et Van Dijk (1991) pourrait mieux s’illustrer par "des plages 
de développement" que par des courbes.  
Il définit à cet effet cinq classes de tempérament, principalement pour les espèces 
commerciales en fonction des structures de population en forêt mature : 
 Les héliophiles strictes, il s’agit d’espèces caractérisées par l’absence de 
régénération en forêt mature. Elles appartiennent au groupe des hard gamblers 
de Oldeman et Van Dijk (1991), et présentent en forêt mature une distribution 
en "cloches" (ou par vagues) qui correspondent aux périodes de colonisation ;  
 Les héliophiles modérés, regroupent des espèces également caractérisées par 
une structure de population en cloche. Cette classe correspond au groupe des 
struggling gamblers de Oldeman et Van Dijk (1991). La jeune plantule semble 
préférer un couvert léger pour s’installer, mais requiert rapidement une 
ouverture du couvert pour poursuivre son développement ;  
 Les semi-héliophiles sont constitués d’espèces dont la structure de population 
suit une courbe décroissante, plus ou moins étalée et dotée de « bosses » en 
forêt mature. Ce tempérament serait intermédiaire entre les groupes strugglers 
et struggling gamblers de la classification de Oldeman et Van Dijk (1991). Les 
plantules peuvent subsister et même croître dans le sous-bois pour autant que 
celui-ci ne soit pas trop fermé ; 
 Les sciaphiles, ou tolérantes à l’ombrage, modérés, rassemblent les espèces qui 
émergent du peuplement lorsqu’elles atteignent la maturité. Les espèces ayant 
ce tempérament correspondent aux strugglers d’Oldeman et Van Dijk (1991). 
Elles possèdent une structure de population qui s’apparente à une exponentielle 
décroissante en forêt mature. Les jeunes plants sont souvent abondants dans le 
sous-bois où ils grandissent plus ou moins rapidement selon le degré 
d’ouverture de la canopée ; 
 Les sciaphiles strictes, ou tolérantes à l’ombrage, sont des espèces présentant 
une structure de population avec une allure de "J" inversé en forêt mature. Elles 
atteignent leur optimum de développement dans les sous étages. Il s’agit des 
hard strugglers selon Oldeman et Van Dijk (1991).  
 
1.7. Etude de la banque de graines du sol des forêts 
d’Afrique centrale : pertinence, objectif et 
structuration de la thèse 
Les forêts denses humides tropicales regroupent des écosystèmes diversifiés dont 
l’histoire, la structure et le fonctionnement restent encore peu connus. Ce manque de 
connaissances constitue un handicap majeur à l’élaboration et la mise en œuvre de 
stratégies efficaces pour leur gestion durable.  
Aujourd’hui, les données existant notamment en anthracologie, archéologie et 
palynologie font état du passé perturbé de ces forêts du fait notamment des activités 
anthropiques (Maley, 2001a ; Van Gemerden et al., 2003 ; Oslisly et al., 2013a; 
Morin-Rivat et al., 2014).  
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Ces facteurs ont profondément façonné la diversité génétique, la structure et la 
composition ainsi que la dynamique de régénération des forêts tropicales denses 
humides (Karsenty & Gourlet-Fleury, 2006 ; Born et al., 2008 ; Hardy et al., 2013 ; 
Gond et al., 2013 ; Gourlet-Fleury et al., 2013).  
A ce jour, les investigations sur la dynamique de régénération (processus à la base 
de la reconstitution de la forêt) intègrent peu la composante "banque de graines du 
sol" qui constitue un réservoir de semences et reflète la composition floristique de la 
végétation d'un lieu en un temps donné (Baker, 1989).  
La connaissance de la densité et la diversité de la banque de graines du sol pourrait 
fournir de précieuses données non seulement sur l’histoire de perturbation des forêts 
mais également sur le potentiel de résilience de celles-ci (Garwood, 1989 ; Warr et 
al., 1993).  
En Afrique centrale, les seuls travaux de recherche disponibles à notre 
connaissance sur la banque de graines du sol sont ceux de Daïnou et al. (2011) et 
Zebaze Dongmo (2014), tous deux effectués à l’Est du Cameroun. Ces auteurs 
s’étaient limités aux cinq premiers centimètres du sol alors que d’autres travaux 
menés en Afrique de l’Ouest et de l’Est, ont mis en évidence l’existence de graines 
dormantes dans le sol plus en profondeur (voir chapitre 2) (Epp, 1987 ; Oke et al., 
2009 ; Dike & Nwosu, 2013).  
Leur prise en compte est donc nécessaire afin de mieux caractériser la banque de 
graines du sol des forêts d’Afrique centrale. En sus, à ce jour, il n’existe pas 
d’études en Afrique (i) traitant de la levée de dormance de la banque de graines du 
sol et (ii) utilisant des technologies modernes, par exemple de télédétection optique 
pour faciliter l’identification des espèces présentes dans la banque de graines du sol.  
En conséquence, la présente thèse utilise une approche pluridisciplinaire, 
combinant l’écologie, la botanique et le système d’imagerie hyperspectrale proche 
infrarouge, afin d’améliorer les connaissances sur le rôle de la banque de graines du 
sol dans la régénération des forêts denses humides d’Afrique centrale.  
Quatre questions sont posées dans ce travail :  
- Quel est l’état de l’art sur la banque de graines du sol des forêts 
tropicales africaines en vue de définir des stratégies de conservation, de 
gestion et/ou de restauration efficaces ?  
 
- Les types de végétation en lien avec les facteurs édaphiques peuvent-ils 
influencer la densité et la diversité spécifiques de la banque de graines des 
sols forestiers d’Afrique centrale ? 
 
- Considérant la gestion des populations d’espèces produisant du bois 
d’œuvre et possédant des graines dormantes, quelle est l’aptitude des graines 
à persister dans la banque du sol ?  
 
- Est-il possible de développer une nouvelle technologie efficace et rapide 
basée sur le système d’imagerie hyperspectrale proche infrarouge pour 
identifier la banque de graines du sol ?   
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Cette thèse est structurée en six chapitres qui tentent de répondre aux questions 
précédemment évoquées. 
 
Le chapitre 1, présente l’introduction générale. 
Le chapitre 2, publié dans la revue Biotechnologie, Agronomie, Société et 
Environnement (BASE), dresse une synthèse des connaissances acquises sur la 
banque de graines du sol des forêts tropicales africaines. Il focalise plus 
particulièrement sur les forêts denses humides d’Afrique centrale.  
Le chapitre 3, publié dans la revue Forest Ecology and Management (FEM), 
évalue les caractéristiques de la banque de graines du sol et tente d’expliquer sa 
composition floristique selon les couches de sol dans deux types de forêts du Nord-
Congo. Ces deux types se développent sur des sols différents et ont connu 
différents niveaux d’anthropisation par le passé.  
Le chapitre 4, accepté par la revue Bois et Forêts des Tropiques (BFT), quantifie 
l’abondance de la banque de graines du sol d’une essence héliophile commerciale : 
la tali (Erythrophleum suaveolens).  
Cette espèce ayant été retrouvée quasi exclusivement dans la banque du sol d’un 
des deux types forestiers précédents, ce chapitre tente de comprendre les facteurs 
pouvant l’expliquer.  
A ce titre, il se focalise sur la variabilité de l’abondance de graines dans le sol et 
les mécanismes intervenant dans la levée de dormance de ses graines. 
Le chapitre 5 (en finalisation our soumission) garde le même modèle biologique 
que le chapitre précédent. Il évalue la capacité du système d’imagerie 
hyperspectrale proche infrarouge à identifier la banque de graines du sol 
d’Erythrophleum suaveolens et de son espèce sœur E. ivorense. 
Enfin, le chapitre 6 dresse une discussion générale qui synthétise les résultats 
majeurs obtenus et mentionne les implications en termes de gestion. Il se termine 
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Le présent chapitre fait le point sur les connaissances acquises sur la banque de 
graines du sol des forêts tropicales africaines jusqu’en 2014. Il met plus 
particulièrement l’accent sur les forêts denses humides d’Afrique centrale. Le 
chapitre 2 est publié selon la référence: 
 
Douh, C., Daïnou, K., Loumeto, J.J., Fayolle, A., Doucet, J.-L., 2014. Explorer la 
banque de graines du sol pour mieux comprendre la dynamique de régénération des 
forêts tropicales africaines (synthèse bibliographique). Biotechnologie, Agronomie, 
Société et Environnement. 18, 558-565. 
  
  








La banque de graines du sol des forêts denses humides africaines a été très peu 
étudiée, alors qu’elle pourrait jouer un rôle déterminant dans les cycles 
sylvigénétiques naturels. Elle pourrait également être avantageusement utilisée 
dans les programmes de restauration, à l’instar de ce qui se fait sur d’autres 
continents. La présente synthèse bibliographique fait le point sur les connaissances 
actuelles relatives à la banque de graines du sol, en mettant l’accent sur le 
continent africain. Elle montre qu’une meilleure caractérisation de la banque de 
graines du sol des différentes communautés végétales constituerait une 
contribution notable pour la gestion durable des forêts tropicales d’Afrique. 
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Chapitre 2. Explorer la banque de graines du sol pour mieux comprendre la dynamique de régénération 





La  régénération  est un élément fondamental de la dynamique des écosystèmes 
tropicaux et de la restauration des terres forestières (Bakker et al., 2000). Le terme « 
régénération » est fréquemment utilisé, mais les définitions varient tant par rapport à 
l’élément pris en compte que par les processus mis en jeu et les échelles spatio-
temporelles considérées. Ainsi, les forestiers considèrent la régénération comme 
l’ensemble des individus juvéniles du sous-bois des espèces arborescentes (Rollet, 
1981). Cette définition se  base  sur  ce  qui  est  observable  et dénombrable. En 
termes de démographie des populations, elle représente une vision du peuplement 
futur. Pour les écologues, la régénération est souvent perçue comme un ensemble de 
processus permettant  à terme la reconstitution de la forêt (Alexandre et al., 1982). 
Après perturbation, les forêts peuvent se régénérer via trois compartiments : 
 le potentiel végétatif, qui correspond à la capacité des plantes à rejeter des 
souches ou à drageonner à partir des organes souterrains, il s’agit de 
régénération par voie de multiplication végétative ; 
 le potentiel séminal advectif, qui correspond aux graines déposées sur le 
sol, il s’agit de la pluie de graines ; 
 le potentiel séminal édaphique, qui correspond à la banque de graines du 
sol (Tesfaye et al., 2010). 
De ces trois composantes, la banque de graines du sol est certainement le 
compartiment le moins bien documenté, surtout dans les formations forestières 
(Garwood, 1989). Pourtant, la connaissance de la richesse, de la diversité et de 
l’abondance de la banque de graines du sol des forêts tropicales africaines pourrait 
être une source importante de régénération naturelle, notamment dans les forêts 
exploitées qui représentent 26 % du couvert forestiers d’Afrique centrale (Cheke et 
al., 1979 ; de Wasseige et al., 2009). 
La présente synthèse bibliographique ambitionne de dresser l’état des 
connaissances actuelles sur la banque de graines du sol des forêts tropicales, plus 
spécifiquement africaines. La banque de graines du sol sera d’abord définie et ses 
caractéristiques précisées. Ensuite, l’importance de la banque de graines du sol dans 
la conservation, la régénération et la restauration des écosystèmes naturels sera 
abordée. Ces éléments permettront finalement de cerner et d’identifier les aspects 
nécessitant davantage d’investigations scientifiques dans le contexte des forêts 
denses humides africaines. 
La recherche bibliographique ayant alimenté le présent document a été opérée via 
le moteur de recherche « Google Scholar » en utilisant les mots-clés suivants, en 
différentes combinaisons et énoncés entre guillemets afin de retrouver ces termes 
exacts : « soil seed bank », « seeds in the soil », « seed dormancy  », « seed viability 
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2.2. Définitions de la banque de graines du sol 
La banque de graines du sol désigne l’ensemble des graines viables présentes dans 
le sol (Roberts, 1981). Il s’agit de graines non germées, mais capables de remplacer 
des plantes adultes qui ont disparu pour différentes  raisons  (Baker,  1989).   
Selon  Simpson  et al. (1989), la banque de graines du sol comprend également les 
graines viables présentes dans la litière et dans l’humus. Il s’agit de la banque de 
graines transitoires. 
Les questions relatives à la banque de graines du sol ont été posées initialement 
par Charles Darwin en 1857, lorsqu’il observa de jeunes plants émergeant 
d’échantillons de sols prélevés dans le fond d’un lac  et c’est en 1882 que la 
première étude scientifique   sur ce sujet fut publiée (Christoffoleti et al., 1998). 
L’importance de la banque de graines du sol n’a néanmoins pris de l’ampleur dans 
la communauté scientifique qu’après les travaux de Symington (1933) en forêts 
tropicales de Malaisie. Dans la mesure où la banque de graines du sol suppose 
intrinsèquement l’existence d’une forme quelconque de  dormance des  graines la  
constituant (Baskin et al., 2003), ce sont principalement les graines dites « 
orthodoxes » qui composent la banque du sol. En effet, selon Swaine et al. (1998), 
les graines se répartissent en deux principaux groupes: 
 les graines transitoires ou éphémères, encore appelées « graines 
récalcitrantes », car elles ne supportent pas la dessiccation et perdent 
rapidement leur viabilité lorsqu’elles sont stockées, du fait d’une teneur 
en eau élevée ; 
 les graines persistantes ou « graines orthodoxes », qui ont une  longue 
viabilité dans le  sol  (Dalling et al., 1995). 
La composition de la banque de graines du sol est déterminée par la pluie de 
graines (Simpson et al., 1989). Celle-ci peut être définie comme le stock de 
graines qui arrivent sur le sol à la suite d’une diversité de modes de dispersion 
(Pickett et al., 1989). Elle est aussi définie comme l’ensemble des graines ou 
fruits libérés par une plante-mère, quelles que soient leurs destinées ultérieures en 
termes de dispersion et de survie (Jensen, 1998).  
En d’autres termes, la pluie de graines est constituée aussi bien de graines 
potentiellement dormantes que de graines récalcitrantes. Ces dernières sont 
condamnées à émerger rapidement ou à péricliter, tandis que les premières 
pourront être stockées durablement dans le sol en attendant des conditions de 
germination appropriées et/ou que leur dormance soit levée. Ces conditions 
peuvent survenir lors d’une ouverture de la canopée se traduisant par une 
modification de la température, de la quantité de lumière arrivant au sol et de sa 
composition spectrale (Charles-Dominique, 2003). En forêt tropicale, la forte 
variabilité saisonnière de la banque de graines du sol ne serait que le reflet de 
variations saisonnières de la pluie de graines (Hardesty et al., 2002). 
En forêt tropicale d’Afrique, la plupart des études se sont focalisées sur la  
composition, la densité et  la distribution spatiales  de  la  banque  de  graines  du 
sol (Figure 2.1). Concernant l’Afrique de l’Est, diverses études ont été publiées, 
telles que celles de Mekuria et al., 1999 ; Gashaw et al., 2001 ; Tesfaye et al., 
2004 ; Alemayehu et al., 2006 ; Kebrom et al., 2006 ; Lemenih et al., 2006.  
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Les mêmes tendances se dessinent en Afrique de l’Ouest (Epp, 1987 ; 
Akobundu et al., 2002 ; Honu et al., 2002 ; Wuver et al., 2003 ; Oppong et al., 
2006 ; Oladipo et al., 2007 ; Oke et al., 2009 ; Akinyemi et al., 2013 ; Dike et al., 
2013) et dans une moindre mesure en Afrique centrale (Daïnou et al., 2011).  
Quelques travaux ont concerné la pluie de graines (Clark et al., 2001 ; Carrière 
et  al., 2002 ; Hardesty et  al., 2002) mais, à notre connaissance, les relations 
entre pluie de graines et banque de graines du sol n’ont jamais été étudiées en 
forêt tropicale d’Afrique. 
 
 
Figure 2.1. Carte des zones forestières tropicales d’Afrique, adaptée de White (1986), 
illustrant les sites ayant fait l’objet d’étude de la banque de graines du sol (points rouges).  
2.3. Dynamique des graines dans le sol 
   2.3.1. Variabilités spatiale et temporelle 
Divers mécanismes d’origines abiotique et biotique contribuent à la formation de 
la banque de graines du sol. Le fait que l’intensité de ces facteurs puisse 
significativement varier dans le temps et dans l’espace serait une des premières 
causes de son hétérogénéité (Plue et al., 2012). L’affaissement du sol autour de 
racines d’arbres et l’effet « splash » des gouttes de pluie recouvrant de terre les 
petites graines, participent à l’enfouissement des graines (Plue et al., 2012), à 
l’instar du rôle joué par divers rongeurs, vers de terre et arthropodes.  
Concernant ces derniers, il convient de signaler  le rôle des disperseurs 
secondaires comme les bousiers qui déplacent les fèces déposées par les 
mammifères frugivores et dispersent les graines à courte distance (Feer et al., 2013). 
De nombreux autres facteurs expliquent cette hétérogénéité de la composition de la 
banque de graines, dont le degré d’ouverture de la canopée et la végétation 
environnante, bien que les données actuelles soient assez contradictoires (Hall et al., 
1980).  
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En milieu forestier tropical africain en particulier, la banque de graines du sol n’est 
que très partiellement le reflet de la végétation environnante. En général, moins de 
20% d’espèces arborescentes sont communes aux deux compartiments. En Afrique 
de l’Est, Mekuria et al. (2006) n’ont noté que 6% d’espèces communes. Les mêmes 
tendances se dessinent en Afrique de l’Ouest avec  des valeurs comprises  entre 4,4 
et 11% (Akobundu et al., 2002 ; Oladipo et al., 2007 ; Oke et al., 2009 ; Akinyemi et 
al., 2013 ; Dike et al., 2013) et en Afrique centrale, de 3,5 à 7,6% (Daïnou et al., 
2011). 
En Amérique et en Asie, divers travaux (Alvarez-Aquino et al., 2005 ; de 
Camargos et al., 2013 ; dos Santos et al., 2013) indiquent des pourcentages qui 
n’atteignent guère 40%. Ce constat, a priori surprenant, pourrait être expliqué par 
les faits suivants : Premièrement, les études liant la banque de graines du sol et la 
végétation se contentent généralement de décrire le peuplement environnant sur une 
étendue spatiale très limitée, négligeant de ce fait les capacités de dispersion à 
grande distance via la zoochorie, qui concerne 60 à 95 % des espèces tropicales 
forestières selon Howe et al. (1982) et Beaune et al. (2013). 
Par ailleurs, les graines de certains taxons peuvent survivre longtemps dans le sol, 
alors qu’ils ne seraient plus représentés dans la végétation environnante et 
inversement. La variabilité pourrait aussi être liée aux stades de la succession 
végétale.  
En effet, bien qu’il existe des graines dormantes dans tous les stades du cycle 
sylvigénétique (Garwood, 1989), les espèces pionnières des premiers stades de la 
succession présenteraient davantage de graines dormantes que les espèces des stades 
ultérieurs (Hall et al., 1980).  
Les espèces herbacées dominent dans la végétation exprimée de la banque de 
graines du sol, que ce soit  en Afrique de l’Ouest (98% d’espèces herbacées 
observées) (Oke et al., 2009 ; Dike et al., 2013), en Afrique de l’Est (78 à 80%) 
(Gashaw et al., 2001 ; Alemayehu et al., 2006 ; Lemenih et al., 2006) ou en Afrique 
centrale (39,5%) (Dainou et al., 2011). 
Enfin, l’hétérogénéité spatiale de la banque de graines du sol pourrait également 
être liée aux conditions édaphiques, principalement l’acidité et la porosité du sol, 
bien que ces influences n’aient été étudiées que dans les zones tropicales d’Asie et 
d’Amérique (Chen et al., 2013). 
En conséquence, la densité de la banque de graines du sol varie fortement d’une 
étude à l’autre. Une revue bibliographique effectuée par Garwood (1989) indique 
des densités allant de 25 à plus de 3300 graines par m2. Celle effectuée par 
Skoglund (1992) rapporte des densités de 25 à plus de 6 800 graines par m2. La 
présente revue de littérature fondée sur les forêts tropicales d’Afrique révèle des 
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Tableau 2.1. Exemples de densités de graines en relation avec la profondeur du sol et le 




En général, la densité et la richesse floristique de la banque de graines du sol 
diminuent rapidement avec  la profondeur, quel que soit le biotope considéré et ce, 
jusqu’à 50 cm de profondeur. Garwood (1989) précise que la grande majorité  de la 
banque de graines du sol est concentrée dans les 25 premiers centimètres du sol, 
avec une meilleure abondance dans les 5 ou 10 premiers centimètres. 
 
2.3.2. Durée de vie des graines dans la banque du sol 
La durée de vie des graines dans la banque du sol est généralement évaluée par 
enfouissement expérimental de stocks de semences dans des conteneurs remplis de 
sols et placés en conditions défavorables de germination (faible luminosité, faible 
humidité, etc.) ou enterrés dans des sacs poreux placés dans des sols forestiers.  
Les stocks de graines sont ensuite exhumés à intervalles de temps réguliers et 
mis à germer en conditions  optimales. 
Généralement, la durée de vie des espèces climaciques tend à être moindre que 
celle des taxons pionniers. Hopkins et al. (1987) ont montré que 60% des graines de 
27 espèces pionnières testées étaient toujours viables après deux ans, alors que 
toutes les semences de 11 espèces de forêts matures  avaient perdu leur pouvoir 
germinatif. Sur la base de tests de germination et de « datation carbone », Dalling 
et al. (2009) ont montré que des graines de trois pionniers longévifs d’Amérique 
tropicale, collectées dans les trois premiers centimètres de sol, conservaient leur 
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viabilité, bien qu’âgées de 18 à 38 ans. Soriano et al. (2014) ont testé la viabilité 
potentielle au laboratoire et in situ (en milieu forestier à 3 cm de  profondeur du 
sol) de 18 espèces. Au laboratoire, les espèces étaient toujours viables après trois 
périodes de stockage (~3 ans). Et, en milieu forestier, les espèces étaient viables 
après deux périodes d’enfouissement (~2 ans). Peu d’études ont été menées sur le 
sujet en Afrique. Teketay et al. (1997) ont montré que sur 8 espèces étudiées par 
enfouissement à 5 cm de profondeur, Juniperus procera Hochst. ex  Endl., Olea 
europaea L. et Podocarpus falcatus (Thunb.) Endl. ont conservé leur viabilité 
durant une période de 4 ans. A contrario, Marks et al. (1986), en étudiant selon la 
même méthodologie 15 espèces d’herbacées, ont mis en évidence une perte de 
viabilité de 13 d’entre elles avant 15 mois. 
La longévité des graines dans la banque du sol dépend de leur taille et de leur 
morphologie (Schwienbacher et al., 2010). Les  graines persistant à long terme 
sont généralement de petite taille et de forme sphérique. En revanche, les graines 
transitoires sont souvent plus grandes et ont des formes variables (Bekker et al., 
1998). Une petite taille permet une dispersion sur de longues distances (Hammond 
et al., 1995; Pouvelle et al., 2009).  
Par contre, elle présente deux désavantages: une moindre quantité  de nutriments 
stockés et une plus grande difficulté à germer sous une épaisse couche de litière 
(Westoby  et al., 1996). 
 
2.4. Importance et rôle de la banque de graines du sol 
dans la conservation, la régénération et la restauration 
des écosystèmes naturels 
Plus tolérante aux conditions défavorables que la plante elle-même, la graine 
dormante joue un rôle crucial dans la conservation et le maintien de la diversité 
génétique de l’espèce (Blaney et al., 2001). La banque de graines du sol est un 
élément important de restauration de biodiversité végétale. Elle forme une réserve 
qui peut s’exprimer lors d’une perturbation du couvert arborescent (Symonides, 
1986).  
L’importance de cette banque dans le recrutement forestier a été relativement 
peu étudiée en zone tropicale et la plupart des études ont concerné l’Amérique 
(Uhl, 1982 ; Young et al., 1987) et l’Asie (Putz et al., 1987; Lawton et al., 1988). 
Ces études concluent que la taille des trouées forestières jouerait un rôle 
déterminant dans l’implication de la banque de graines du sol dans les processus 
de recolonisation forestière. Dans les trouées de petite taille, ce sont surtout les 
plantules existant avant la survenue de l’ouverture (banque de plantules) qui 
bénéficieraient de celle-ci.  La tendance serait inversée dans les grandes trouées où 
le recrû n’aurait que peu d’espèces communes avec la banque de plantules, mais 
serait davantage similaire à la banque de graines  du sol (Garwood, 1989). 
Les espèces pionnières des premiers stades  de la succession végétale  produisent  
beaucoup  plus de graines que les espèces de forêt mature et, par conséquent, 
présenteraient davantage de graines dormantes que les espèces de forêt mature.  
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Ceci suggère que les forêts secondaires auraient un plus grand potentiel pour la 
restauration, tant en Amérique et en Asie (Young et al., 1987 ; Han et al., 2012 ; 
Chen et al., 2013) qu’en Afrique (Hall et al., 1980 ; Teketay, 1998 ; Tesfaye et al., 
2004 ; Daïnou et al., 2011). Néanmoins, et bien que ne réfutant pas cette tendance 
générale, Garwood (1989) rappelle que la dormance n’est pas que l’apanage des 
graines des premiers stades de la succession et que la proportion de graines  
dormantes chez les espèces héliophiles longévives, voire tolérantes à l’ombre, n’est 
pas négligeable dans certaines forêts tropicales. 
Toutefois, bien que la banque de graines du sol ait été largement utilisée comme 
outil de restauration de certaines communautés végétales d’Amérique et d’Asie, 
très peu d’informations existent sur l’utilisation d’une telle stratégie en milieu 
forestier tropical africain. Seuls quelques cas peu documentés de restauration de 
parcs à grumes sont en cours dans plusieurs sociétés forestières (Doucet, comm. 
pers.). 
 
2.5. Conclusion et perspectives 
La présente synthèse bibliographique a dressé un bilan des connaissances 
actuelles sur la banque de graines du sol des forêts tropicales africaines. Il s’agit 
d’une démarche comparative avec d’autres régions tropicales, en particulier 
d’Amérique et d’Asie, où sont menées la plupart des études. Notre revue de 
littérature montre que la banque de graines du sol joue un  rôle important dans la  
conservation, la régénération et la restauration des écosystèmes et habitats 
naturels. Par contre, le nombre d’informations disponibles concernant les forêts 
tropicales africaines demeurent relativement faibles (Tableau 2.2). Il conviendrait 
d’approfondir les connaissances sur d’autres types de communautés végétales au 
nombre desquels les  forêts denses humides sempervirentes et  semi-décidues.  
Cette synthèse bibliographique a finalement débouché sur des aspects 
nécessitant davantage d’investigations scientifiques. Parmi les aspects qui 
devraient être prioritairement abordés figurent : 
 les relations entre la banque de graines du sol et la végétation 
environnante à une échelle compatible avec le mode de dispersion le plus 
répandu, à savoir la zoochorie ; 
 les variations saisonnières de la banque de graines du sol, en lien avec la 
pluie de graines et la phénologie des espèces végétales. Étaler les 
collecteurs de graines pendant une année ou plus serait une procédure 
envisageable car les périodes de floraison et fructification diffèrent d’une 
espèce à l’autre ; 
 la durée de vie des graines dans différents types de sols et les mécanismes 
permettant de lever leur dormance. Ce volet pourrait renseigner sur la 
durée de vie des graines dans le sol en vue de déterminer le cycle de 
dormance et prédire la dynamique de régénération des taxons forestiers. 
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Ces paramètres sont autant d’axes de recherche à approfondir pour contribuer à 
une meilleure appréhension du rôle de la  banque de graines  du sol dans la 
dynamique de régénération des forêts tropicales d’Afrique. 
 







Soil seed bank characteristics in two central 
African forest types and implications for 
forest restoration 
Le chapitre 3 tente de remédier aux lacunes mises en exergue dans le chapitre 
précédent, à savoir : le manque de connaissances sur la banque de graines du sol des 
forêts denses humides africaines. A cette fin, il se focalise sur deux types forestiers 
croissant dans des conditions climatiques proches mais sur des substrats géologiques 
différents du nord-Congo. Le premier est la forêt à Celtis se développant sur des sols 
relativement riches. Elle a de ce fait été régulièrement perturbée par les activités 
anthropiques (agriculture sur brûlis) au cours des siècles derniers. La canopée est en 
conséquence majoritairement dominée par des espèces héliophiles longévives. Le 
second est la forêt à Manilkara. Cette forêt davantage sempervirente que la 
précédente croît sur des sols pauvres et a subi moins de perturbations anthropiques. 
Sa canopée est dominée par des espèces moins héliophiles. Le chapitre tente de 
répondre à notre seconde question de recherche, à savoir : la banque de graines du 
sol est-elle influencée en termes de densité et de diversité par le type forestier ?  
Il a été publié sous la référence :  
Douh, C., Daïnou, K., Loumeto, J.L., Moutsambote, J.-M., Fayolle, A., Tosso, F., 
Forni, E., Gourlet-Fleury, S., Doucet, J.-L., 2018. Soil seed bank characteristics in 
two central African forest types and implications for forest restoration. Forest 
Ecology and Management. 409, 766-776. 
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This study evaluates the characteristics of soil seed bank in two types of central 
African rainforests: Celtis forest on clay soils and Manilkara forest on sandy soils. 
In each study site, 30 samples were collected per soil layers (litter, 0-5 cm, 5-10 cm 
and 10-20 cm depth). The species diversity and abundance of the soil seed bank 
were estimated after soil samples were brought to germination. We globally 
observed 297 seedlings of 53 species for the Celtis forest and 222 seedlings of 39 
species for the Manilkara forest. The total densities of germinated seeds were 330 
seedlings.m
-2
 and 247 seedlings.m
-2
, respectively. Herbaceous species dominated 
with percentages varying between 41.0 and 45.3%, respectively in the Manilkara 
forest and the Celtis forest. Both forest types displayed a regeneration potential 
through the soil seed bank. However, this potential seems higher in the Celtis forest. 
Pioneer taxa were more abundant in the soil seed bank of the Celtis forest (13 
woody pioneer species) than the Manilkara forest (9 woody pioneer species). The 
values of Sorensen similarity index between the standing tree vegetation and the soil 
seed bank in each site were relatively low: 11.0 % for the Celtis forest and 8.8% for 
the Manilkara forest. But, these similarity values were higher when only the pioneer 
species were considered: 46.8% in the Celtis forest and 38.9% in the Manilkara 
forest. The two first soil layers (0-10 cm depth) presented the highest species 
richness but 21.8% and 21.4% of the species were exclusively found in the deepest 
layer (10-20 cm) in the Celtis forest and the Manilkara forest, respectively. Among 
the timber species found in the forest, only three were observed in the soil seed bank 
of the two sites: Nauclea diderrichii, Erythrophleum suaveolens and Staudtia 
kamerunensis. N. diderrichii was particularly abundant in the soil seed stock of the 
two sites (14.4 to 34.4 seeds.m
-2
). Results suggested that to improve the regeneration 
of timber species, planting in logging gaps with seedlings coming from tree nursery 
should be more efficient. 
Key-words: soil seed bank; pioneer species; timber species; natural regeneration; 

















The soil seed bank which designates the stock of viable seeds in the soil 
(Garwood, 1989; Roberts, 1981; Savadogo et al., 2016) plays an important role in 
the maintenance of the ecological diversity of natural ecosystems (Brown and 
Venable, 1986; Houle and Phillips, 1988; Saatkamp et al., 2014; Thompson and 
Grime, 1979). Recruitment from transient or persistent soil seed banks has long 
been considered an important pathway for regeneration of tropical pioneer species 
(Dalling et al., 1998; Hall and Swaine, 1980). Seeds buried in the soil may be 
brought back to the surface either by the movements of roots or organisms living in 
the soil, or by anthropogenic disturbances (Saulei and Swaine, 1988; Vasquez-
Yanes and Orozco-Segovia, 1993). They can then germinate and compose a 
seedling bank of crucial role for the forest regeneration. In particular, long-term 
persistent categories of seed bank can contribute to restore plant populations which 
were extinct from the standing vegetation (Csontos and Tamas, 2003).  
Therefore for a long time now, the soil seed bank is frequently employed in 
restoration ecology (the use of seed bank to restore degraded sites was largely 
exemplified in Lamb, 2010). The majority of viable seeds in the soil is supplied by 
weedy species and the investigations of the soil seed bank are mostly conducted in 
non woody vegetation or open canopy forest types: grasslands, pastures, savannas 
(Clark et al., 1999; Garwood, 1989; Tessema et al., 2017; Witkowski and Garner, 
2000). Even studies dealing with soil seed bank patterns in forest habitats confirmed 
the dominance of herbaceous taxa belonging to the pioneer group in the soil (≥ 70% 
of the observed species; Daïnou et al., 2011; Hall and Swaine, 1980; Martins and 
Engel, 2007).  
Recently, Shen et al. (2014) questioned the influence of sampling effort in terms 
of surface area for detecting a high percentage of woody species in forest soils. They 
suggested that a minimum sample area of 4 m² was needed for a temperate forest, 
when the depth of soil collection is restricted to 10 cm. Shen et al. (2014) did not 
emphasize the impact of soil depth on the species richness. But more importantly 
and as Forcella (1984) also recommended, these authors proposed the use of a 
species-area curve to estimate species richness and verify the representativeness of 
the samples. 
In central Africa, studies dealing with the soil seed bank are extremely rare (Douh 
et al., 2014). A few years ago, Daïnou et al. (2011) first characterized the soil seed 
bank of a Central African forest but the work was restricted to a single Cameroonian 
site and only the first 5 cm of the top soil was collected. 
Our study goes beyond these limitations by investigating the soil seed bank of two 
types of Central African forests that differ in terms of substrates and soil conditions 
(clay vs. sandy soils), and stand structure.  
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They may not only influence the abundance of specific seeds in the soil, 
independently of plant community density (Warr et al., 1993), but also promote or 
not the emergence of the buried seeds.  
In addition, for long-persistent taxa in the soil seed bank, the viability of seeds 
may increase with depth providing a higher abundance or exclusive presence of such 
taxa in deep soil layers. Large-seeded taxa which are pioneers and belong to the first 
stages of the forest succession can persist through their seeds in various soil layers 
over many decades (Dalling et al., 1998; Dalling and Brown, 2009) even when they 
are no more present in the standing vegetation (Csontos and Tamas, 2003; Grandin 
and Rydin, 1998; Warr et al., 1993). 
We quantitatively and qualitatively evaluated the characteristics of the soil seed 
bank as a function of soil and forest types. We performed a soil sampling deeper 
than commonly realised before (20 cm vs. 5-10 cm) in order to check specificities of 
deep strata of forest soils. In addition, because seeds in the soil should come from 
the standing vegetation, we also compared the soil seed stock floristic composition 
to that of the standing forest.  
Although previous studies consistently reported a very low similarity between the 
two floristic compartments (more or less 10%; Daïnou et al., 2011; Hall and Swaine, 
1980; Uasuf et al., 2009), we assumed that these estimates were biased as they 
compared incompatible data: the forest stand in mature vegetation is not dominated 
by pioneer taxa in contrast to the flora of the soil seed stock.  
Comparison of pioneer taxa of both compartments for instance would be more 
relevant. Our hypotheses were: (1) soil seed bank characteristics in terms of seed 
abundance and species richness are associated to forest and soil types; (2) as only 
long-living seeds may be represented in deep soil layers, seed abundance and 
species richness would decrease with soil depth; (3) the majority of the tree taxa 
observed in the soil seed bank may originate from the forest stands resulting in a 
significant similarity value, if one considers only the dominant species category in 
the soil bank. 
 
3.2. Material and methods 
   3.2.1. Study sites and soil sampling 
The study was carried out in two moist tropical forests in the north of the Republic 
of Congo. The first site is located in the forest management unit of Loundoungou, 
granted to the CIB/OLAM Company, and classified as Celtis forest (called Celt-F 
hereafter). The second site is located in the forest management unit of Mokabi-
Dzanga, granted to the Rougier Company, and classified as Manilkara forest (called 
Mani-F hereafter) (Fayolle et al., 2014).  
Geographical coordinates of the Celt-F and Mani-F sites were 02°18' – 02°22'N 
and 17°31' – 17°34'E and 03°01' – 03°37'N and 16°30' – 17°22'E, respectively 
(Figure 3.1). Both areas are relatively flat with average altitudes between 430 m and 
530 m. They display a bimodal distribution of seasonal precipitation.  
The average annual rainfall and the average temperature are respectively 1729 mm 
and 25°C for Celt-F and 1670 mm and 24°C for Mani-F (Bégué, 1967).  





The two sites differ in terms of forest composition and geological substrate: the 
Celtis forest, Celt-F, located on clay soils is semi-deciduous and grows on alluvial 
deposits in the Congolese Cuvette. The Manilkara forest, Mani-F, is a transitional 
forest between the semi-deciduous and evergreen types; it is found on sandy soils 
overtopping the Carnot sandstones (Fayolle et al., 2014; Gond et al., 2013). The two 
sites have never been logged but they differ in terms of historical disturbance. The 
Celtis forest has been frequently disturbed in the past by traditional human activities 
(agricultural activities, hunting, etc.) (Morin-Rivat et al., 2014; Oslisly et al., 2013a) 
and can be qualified as old secondary forest (White, 1983) while the Manilkara 
forest has been less disturbed and is older than the Celtis forest (Morin-Rivat et al., 
2014; Oslisly et al., 2013a). The soils in Mani-F are poorer than those in Celt-F 
(Boulvert, 1996; Freycon, 2014).  
The Celtis forest is composed of numerous light-demanding tree species such as 
Erythrophleum suaveolens (Guill. &Perr.) Brenan, Celtis spp., Terminalia superba 
Engl. & Diels, Petersianthus macrocarpus (P. Beauv.) Liben and Triplochiton 
scleroxylon K. Schum. Some places of the undergrowth are invaded by lianas and 
giant herbaceous belonging to the Marantaceae and Zingiberaceae families (Gond et 
al., 2013). The Manilkara forest harbours more shade bearer species such as 
Manilkara spp. Prioria oxyphylla (Harms) Breteler, Staudtia kamerunensis var. 
gabonensis (Warb.) Fouilloy, Polyalthia suaveolens Engl. & Diels and Autranella 
congolensis (De Wild.) A. Chev. Compared to the Celtis forest, the Manilkara forest 
is characterized by slow growing species and a high tree population density (Fayolle 










































Figure 3.1. Location of the two study sites in the forest management units of Mokabi-
Dzanga, Rougier Company (Manilkara forest = Mani-F) and Loundoungou, CIB/OLAM 
Company (Celtis forest = Celt-F). 
 
The soil samples were collected within 4 km²-plots (400 ha) in both sites in 
January 2015 at the end of the main dry season. The plots were previously 
implemented in the framework of the DynAfFor project (http://www.dynaffor.org/). 
Within each 400-ha plot, we performed a systematic sampling. Six collection points 
at intervals of 300 m were set up on each trail yielding a total of 30 collection points 
per site. Each sample was a mix of three unitary samples gathered at the summits of 
an equilateral triangle of 1m side (Daïnou et al., 2011; Perera, 2005). The litter and 
three soil layers were sampled at each apex of the triangle: 0-5 cm, 5-10 cm and 10-
20 cm, on a surface area of 100 cm² (10 x 10 cm). Pooling the three samples of each 
layer provided a volume per point of 1500 cm
3
 for the layers 0-5 and 5-10 cm (3 x 
10 cmx 10 cm x 5 cm). An amount of 3000 cm
3 
was obtained for each sampling 
point for the layer 10-20 cm (3 x 10 cm x 10 cm x 10 cm). Hence, for the two sites, 
the total volume sampled was 270000 cm
3 
on a surface area of 1.8 m
2 
(2 x 0.9 m² per 
forest type). Trees with a diameter at breast height (dbh) > = 10 cm were 
exhaustively monitored inside each site on 2 x 9-ha subplots by the DynAfFor 
project. The inventory data were used (a) to verify the similarity of the woody 
vegetation between sites, and (b) to compare its characteristics with those of the soil 









3.2.2. Estimation of viable seeds 
The number of viable seeds in the soil was estimated by the germination method 
(Simpson et al., 1989; Sousa et al., 2017; van der Valk and Davis, 1978). The soil 
samples were sieved with a 2 mm mesh size item in order to eliminate crude pieces 
of plants and coarse mineral elements (e.g. leaves, pieces of wood and stones).  
A total of 20 blank seed trays (containing only sterilized substrate) per forest type 
were also used to verify eventual contamination of the forest soil samples; at the end 
of the observation period, no germination was noted from the blank samples. In fact, 
the germination was carried out in a nursery at the SNR (Service National de 
Reboisement) site in Brazzaville in a non-forest zone in order to prevent 
contamination of the samples by seeds of the surrounding vegetation. The relative 
light intensity was about 30-40% of full sunlight. Each soil sample was spread out 
over a sterilized (by heat) sand substrate in a way that the average depth of the 
sample should not exceed 1 cm (Hall and Swaine, 1980). Watering was almost 
daily. The monitoring of germination was performed twice a week (every 3-4 days). 
When their development stage allowed it, the seedlings were removed and 
transplanted individually in polyethylene bags in order to favour their growth and 
identification. As all of the germinations took place over the course of the first 12 
weeks, the experiment was stopped after 16 weeks. Voucher specimens were 
collected and species were identified by botanists (Jean-Marie Moutsamboté, Gilbert 
Nsongola, Jean-François Gillet and Jean-Louis Doucet). We followed the taxonomy 
of the Geneva Herbaria Catalogue (http://www.ville-ge.ch/musinfo/bd/cjb/chg). 
 
3.2.3. Data analysis 
To identify the characteristics of the species observed in the soil seed bank, we 
classified species in terms of light-requirements and dispersal syndrome. We used 
the regeneration guilds of tropical forest tree species defined by Hawthorne (1995) 
and the dispersal syndromes of seed defined by Armesto and Rozzi (1989) and 
Howe and Smallwood (1982). The herbaceous species, the liana species and the 
undetermined species were not taken into account. The following parameters were 
used to describe the abundance of seeds of both sites (forests types): the absolute 
density AD (seeds/m
2
), the relative density RD (%, number of seeds of a given 
species/the total number of seeds for all species), the relative frequency RF (%, 
proportion of samples containing the given species) and the Importance Value Index 
(IVI) computed as the sum of RD and RF (Borges and Engel, 1993; Butler and 
Chazdon, 1998; Daïnou et al., 2011; Martins and Engel, 2007; Mueller-Dombois 
and Ellenberg, 1974). To identify the indicator species of each study site based on 
seedlings from the soil bank, we computed the "Indicator value index" (INDVAL), 
using the labdsv package implemented in the R environment (Roberts, 2012). 
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This index described by Dufrêne and Legendre (1997) is defined as follows: 
INDVAL = Aij×Bij×100 
Aij = Nindividualsij / Nindividualsi 
Bij = Nsitesij / Nsitesj,  
INDVAL = the Indicator Value of species i in site group j. 
Aij, is a measure of specificity (based on the abundance of species i), Nindividualsij 
is the mean number of individuals of species i in the sites of group j, Nindividualsi is 
the number of individuals of species i in all groups. Bij, is a measure of fidelity 
(based on incidence of species i), Nsitesij is the number of sites in the group j where 
species i is present, Nsitesj is the total number of sites in that group. Here, there were 
two groups constituted by the two study sites, Celt-F and Mani-F. The undetermined 
species were excluded from the computation. In terms of species diversity, we first 
computed the observed species richness, Sobs. But as Sobs is very dependent on the 
sampling effort and is considered as an unreliable indicator of the total species 
richness (Walther et al., 2005), we also computed estimated species richness using 
two of the most recommended estimators: the bias-corrected Chao2, Schao2 (based on 
incidence) and Jackknife1, Sjack1 (based on abundance) (Chiarucci et al., 2003; Dove 
and Cribb, 2006; Poulin, 1998; Walther and Morand, 1998; Walther and Martin, 
2001), using the program EstimateS 9.1.0 (Colwell, 2013). Rarefaction curves were 
derived from the observed and estimated species richness to evaluate the 
representativeness of our sampling effort. Finally, within both forest types, viable 
seeds density per soil layer was computed cumulating the data of each point per soil 
layer. Significant differences of seed densities between the soil layers and the two 
forest types were tested using a non-parametric Kruskal-Wallis test. Hence, to 
compare the floristic composition of soil seed bank between the two forest types, we 
performed a nonmetric multidimensional scaling (NMDS) based on seed abundance 
data (30 collection points per site). NMDS, applied with the R package MASS 
(Ripley et al., 2017), makes no assumptions about the data (Faith et al., 1987) and is 
considered among suitable methods for graphical representation of floristic 
ordination (Clarke, 1993; Glèlè et al., 2016). The undetermined species were not 
taken into account in the ordination. Also, the samples that did not provide any 
germination were excluded from the analysis. The indices of Sorensen and Morisita-
Horn were used to evaluate the similarity of the soil seed bank between the sites and 
the soil layers.  
Compared to the Sorensen index, the Morisita-Horn index is more sensitive to 
abundant species in the communities (Chao et al., 2006). Additionally, we used the 
ANOSIM approach (adonis function of the vegan package) to partition dissimilarity 
between the two forest types, and used 999 random permutations to test the 
significance of the partition (Clarke, 1993). Finally, the specificity of layers in terms 
of species found exclusively in each layer was determined by comparing these 











   3.3.1. Soil Seed bank characteristics and between-site patterns 
of similarity and species richness 
We recorded 297 seedlings from the Celt-F soils and 222 seedlings from the 
Mani-F soils, with average densities of 330 seedlings.m
-2
 and 247 seedlings.m
-2
, 
respectively. There was a significant difference in the mean number of seedlings 
between the two sites (Kruskal-Wallis test; H = 2.41, p-value < 0.001). In Celt-F, 
seedlings belonged to 53 species with 16 tree and shrub species (30.2%), 24 
herbaceous species (45.3%), four liana species (7.5%) and nine undetermined 
species (17.0%). The tree and shrub species group included only two commercial 
species: Erythrophleum suaveolens (Guill. & Perr.) Brenan and Nauclea diderrichii 
(De Wild. & T. Durand) Merr. (Table 3.1) (Appendix 3.1). In Mani-F, the seedlings 
belonged to 39 species with 13 tree and shrub species (33.3%), 16 herbaceous 
species (41.0%), six liana species (15.4%) and four undetermined taxa (10.3%). 
Two commercial species were also observed: N. diderrichii and Staudtia 
kamerunensis var. gabonensis (Warb.) Fouilloy.  
The most abundant trees and shrubs in the Celt-F soils were Musanga 
cecropioides R. Br. (8.7%), Macaranga spinosa Müll. Arg. (6.1%) and N. 
diderrichii (4.4%) whereas Mani-F presented soils dominated by N. diderrichii 
(14.0%) and Harungana madagascariensis Lam. ex Poir. (13.1%). The vast 
majority of the observed tree species were pioneers and dispersed by animals (Table 
4). Regarding indicator species, Celt-F and Mani-F displayed eight and three 
indicator species, respectively. Among these taxa, M. cecropioides (IndVal = 
0.500%) and M. spinosa (IndVal = 0.402%) were the woody indicator species of 
Celt-F whereas only H. madagascariensis (IndVal = 0.567%) was the indicator 
species to Mani-F. (Table 3.1). In the Celtis forest, pioneer species of first stages of 
the forest succession such as M. cecropioides, Macaranga monandra and M. 
spinosa were observed in all soil layers while in  Manilkara forest (Mani-F), only 















Banque de graines du sol des forêts denses humides d’Afrique centrale 
40 
Table 3.1. Composition and characteristics of the soil seed banks in the two sites, the 
Celtis forest and Manilkara forest. Dispersal syndromes: Au = autochory, An = anemochory, 
Z = zoochory. AD = absolute density, RD = relative density, RF = relative frequency, IVI = 
Importance Value Index. Temperament: SB = shade-bearer, P = pioneer and NPLD = non-
pioneer light-demander. INDVAL = indicator value index and its p-value. The taxa are 
ordered according to their importance in terms of absolute density (AD). 
 
 
Taxa Family Guild 
Dispersal 
mode 




value        
Celtis forest 
Tree and shrub species (16 species)   
  
              
Musanga cecropioides R. Br. Urticaceae P Z 28.9 8.7     2.6    11.3 0.500 0.001    
Macaranga spinosa Müll. Arg.  Euphorbiaceae P Au/Z 20 6.1 1.8 7.9 0.402 0.002 
Nauclea diderrichii (De Wild. & T. Durand) Merr. Rubiaceae P Z 14.4 4.4 1.3 5.7 0.244 Ns 
Erythrophleum suaveolens (Guill. & Perr.) Brenan 
Leguminoseae-
Detarioideae 
P Au/Z 3.3 1.0 0.3 1.3 0.100 Ns 
Macaranga monandra Müll. Arg.  Euphorbiaceae P Au/Z 3.3 1.0 0.3 1.3 0.060 Ns 
Macaranga barteri Müll. Arg.  Euphorbiaceae P Au/Z 2.2 0.7 0.2 0.9 0.067 Ns 
Margaritaria discoidea (Baill.) G.L. Webster  Euphorbiaceae P Au/Z 2.2 0.7 0.2 0.9 0.040 Ns 
Zanthoxylum sp. Rutaceae P Z 2.2 0.7 0.2 0.9 0.033 Ns 
Phyllocosmus africanus (Hook.f.) Klotzsch Ixonanthaceae - Z 2.2 0.7 0.2 0.9 0.044 Ns 
Leptactina sp. Rubiaceae P Z 2.2 0.7 0.2 0.9 0.067 Ns 
Pausinystalia cf. macroceras (K.Schum.) Pierre Rubiaceae SB An 2.2 0.7 0.2 0.9 0.119 Ns 
Alstonia boonei De Wild.  Apocynaceae P Z 1.1 0.3 0.1 0.4 0.033 Ns 
Aidia micrantha (K. Schum.) F. White Rubiaceae SB Z 1.1 0.3 0.1 0.4 0.017 Ns 
Discoglypremna caloneura (Pax) Prain Euphorbiaceae P Au/Z 1.1 0.3 0.1 0.4 0.067 Ns 
Oncoba welwitschii (Oliv.) Gilg Flacourtiaceae P Z 1.1 0.3 0.1 0.4 0.033 Ns 
Tetrorchidium didymostemon Baill. Euphorbiaceae P Z 1.1 0.3 0.1 0.4 0.033 Ns 
Herbaceous species (24 species)   
  
              
Oldenlandia sp.  Rubiaceae - - 45.5 13.8 4.2 18 0.410 Ns 
Vandellia diffusa L. Scrophulariaceae - - 34.4 10.4 3.2 13.6 0.324 Ns 
Palisota sp. Commelinaceae - - 33.3 10.1 3.1 13.2 0.500 0.001 
Mitracarpus hirtus (L.) DC. Rubiaceae - - 12.2 3.7 1.1 4.8 0.157 Ns 
Tristemma sp. Melastomataceae - - 10 3.0 0.9 3.9 0.267 0.006 
Euphorbia thymifolia L. Euphorbiaceae - - 10 3.0 0.9 3.9 0.237 0.020 
Mikania sp. Asteraceae - - 8.9 2.7 0.8 3.5 0.200 0.023 
Otomeria sp.  Rubiaceae - - 6.7 2.0 0.6 2.6 0.140 Ns 
Commelina sp.1 Commelinaceae - - 5.5 1.7 0.5 2.2 0.200 0.020 





Commelina sp.2 Commelinaceae - - 4.4 1.3 0.4 1.7 0.067 Ns 
Erigeron sumatrensis Retz.  Asteraceae - - 4.4 1.3 0.4 1.7 0.067 Ns 
Costus sp. Zingiberaceae - - 3.3 1.0 0.3 1.3 0.100 Ns 
Eleusine indica (L.) Gaertn.  Poaceae - - 3.3 1.0 0.3 1.3 0.100 Ns 
Mollugo nudicaulis Lam.  Molluginaceae - - 3.3 1.0 0.3 1.3 0.104 Ns 
Digitaria sp. Poaceae - - 2.2 0.7 0.2 0.9 0.033 Ns 
Phyllanthus sp. Phyllanthaceae - - 2.2 0.7 0.2 0.9 0.067 Ns 
Poaceae sp.1 Poaceae - - 2.2 0.7 0.2 0.9 0.033 Ns 
Poaceae sp.2 Poaceae - - 2.2 0.7 0.2 0.9 0.067 Ns 
Schwenkia americana L. Solanaceae - - 2.2 0.7 0.2 0.9 0.060 Ns 
Stanfieldiella imperforata (C.B.Clarke) Brenan Commelinaceae - - 2.2 0.7 0.2 0.9 0.067 Ns 
Geophila sp. Rubiaceae - - 1.1 0.3 0.1 0.4 0.033 Ns 
Haumania sp.  Marantaceae - - 1.1 0.3 0.1 0.4 0.033 Ns 
Pityrogramma sp. Adiantaceae - - 1.1 0.3 0.1 0.4 0.033 Ns 
Cyperaceae sp.1 Cyperaceae - - 1.1 0.3 0.1 0.4 0.017 Ns 
Liana species (4 species)   
  
              
Sabicea sp. Rubiaceae - - 14.4 4.4 1.3 5.7 0.333 0.002 
Ficus elasticoides De Wild.  Moraceae - - 1.1 0.3 0.1 0.4 0.017 Ns 
Adenia sp. Passifloraceae - - 1.1 0.3 0.1 0.4 0.107 Ns 
Pentadiplandra brazzeana Hutch. & Dalziel  Pentadiplandraceae - - 1.1 0.3 0.1 0.4 0.033 Ns 
Undetermined  (9 species)   
  
              
Rubiaceae sp.2 Rubiaceae - - 3.3 1.0 0.3 1.3 0.100 Ns 
Rubiaceae sp.1 Rubiaceae - - 2.2 0.7 0.2 0.9 0.133 Ns 
Rubiaceae sp.3 Rubiaceae - - 2.2 0.7 0.2 0.9 0.067 Ns 
Rubiaceae sp.5 Rubiaceae - - 1.1 0.3 0.1 0.4 0.067 Ns 
Rubiaceae sp.4 Rubiaceae - - 1.1 0.3 0.1 0.4 0.067 Ns 
Rubiaceae sp.6 Rubiaceae - - 1.1 0.3 0.1 0.4 0.033 Ns 
Undetermined sp.1 - - - 4.4 13 0.4 13.4 - - 
Undetermined sp.2 - - - 3.3 1.0 0.3 1.3 - - 
Undetermined sp.3 - - - 1.1 0.3 0.1 0.4 - - 
Total       330 100         
Manilkara forest 
Tree and shrub species (13 species)                   
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Pausinystalia cf. macroceras (K.Schum.) Pierre Rubiaceae SB An 5.5 2.2 0.9 3.1 0.119 Ns 
Margaritaria discoidea (Baill.) G.L. Webster  Euphorbiaceae P Au/Z 4.4 1.8 0.7 2.5 0.040 Ns 
Discoglypremna caloneura (Pax) Prain Euphorbiaceae P Z 4.4 1.8 0.7 2.5 0.067 Ns 
Macaranga monandra Müll. Arg.  Euphorbiaceae P Au/Z 2.2 0.9 0.4 1.3 0.060 Ns 
Musanga cecropioides R. Br.  Urticaceae P Z 2.2 0.9 0.4 1.3 0.067 Ns 
Zanthoxylum gilletii (De Wild.) Waterm. Rutaceae P Z 2.2 0.9 0.4 1.3 0.067 Ns 
Barteria sp.1 Rubiaceae P Z 2.2 0.9 0.4 1.3 0.067 Ns 
Staudtia kamerunensis var.gabonensis Warb.  Myristicaceae SB Z 1.1 0.4 0.2 0.6 0.033 Ns 
Phyllocosmus africanus (Hook.f.) Klotzsch Ixonanthaceae - - 1.1 0.4 0.2 0.6 0.044 Ns 
Aidia micrantha (K. Schum.) F. White  Rubiaceae SB Z 1.1 0.4 0.2 0.6 0.017 Ns 
Barteria sp.2 Rubiaceae P Z 1.1 0.4 0.2 0.6 0.033 Ns 
Herbaceous species (16 species)                   
Vandellia diffusa L. Scrophulariaceae - - 30 12.2 4.9 17.1 0.324 Ns 
Oldenlandia sp.  Rubiaceae - - 25.5 10.4 4.2 14.6 0.410 Ns 
Otomeria sp.  Rubiaceae - - 16.7 6.7 2.7 9.4 0.400 0.001 
Mitracarpus hirtus (L.) DC. Rubiaceae - - 12.2 5 2.0 7 0.157 Ns 
Boerhavia diffusa L. Nyctaginaceae - - 6.7 2.7 1.1 3.8 0.200 0.022 
Mollugo nudicaulis Lam. Molluginaceae - - 5.5 2.2 0.9 3.1 0.104 Ns 
Celosia sp. Amaranthaceae - - 4.4 1.8 0.7 2.5 0.133 Ns 
Cyathula prostrata (L.) Blume  Amarantaceae - - 4.4 1.8 0.7 2.5 0.100 Ns 
Erigeron sumatrensis Retz. Asteraceae - - 4.4 1.8 0.7 2.5 0.040 Ns 
Schwenkia americana L. Solanaceae - - 3.3 1.3 0.5 1.8 0.060 Ns 
Laurembergia sp. Haloragaceae - - 3.3 1.3 0.5 1.8 0.100 Ns 
Alysicarpus sp. Fabaceae - - 3.3 1.3 0.5 1.8 0.100 Ns 
Digitaria sp. Poaceae - - 2.2 0.9 0.4 1.3 0.033 Ns 
Euphorbia thymifolia L. Euphorbiaceae - - 1.1 0.4 0.2 0.6 0.017 Ns 
Cyperaceae sp.1 Cyperaceae - - 1.1 0.4 0.2 0.6 0.017 Ns 
Poaceae sp.1 Poaceae - - 1.1 0.4 0.2 0.6 0.067 Ns 
Liana species (6 species)                   
Adenia sp.  Passifloraceae - - 4.4 1.8 0.7 2.5 0.107 Ns 
Dioscorea sp. Dioscoreaceae - - 4.4 1.8 0.7 2.5 0.133 Ns 
Adenopodia scelerata (A. Chev.) Brenan 
Fabaceae-
Mimosoideae 
- - 2.2 0.9 0.4 1.3 0.033 Ns 
Mussaenda sp. Rubiaceae - - 2.2 0.9 0.4 1.3 0.067 Ns 
Cissus sp. Vitaceae - - 1.1 0.4 0.2 0.6 0.033 Ns 





Ficus elasticoides De Wild.  Moraceae - - 1.1 0.4 0.2 0.6 0.017 Ns 
Undetermined (4 species)                   
Rubiaceae sp.3 Rubiaceae - - 4.4 1.8 0.7 2.5 - - 
Rubiaceae sp.4 Rubiaceae - - 3.3 1.3 0.5 1.8 - - 
Rubiaceae sp.1 Rubiaceae - - 2.2 0.9 0.4 1.3 - - 
Rubiaceae sp.2 Rubiaceae - - 1.1 0.4 0.2 0.6 - - 
Total       247 100         
 
For both sites, the rarefaction curves of species richness derived from Schao2 and Sjack1 
estimators tended to show that our sampling may be representative of the species 
diversity of the forest soil: the asymptotic plateaus were almost reached in both cases 
(Figure 3.2) (Appendix 3.2). The estimated richness according to Schao2 and Sjack1 ranged 
in 58-68 species for Celt-F and 43-49 species for Mani-F, confirming that species 
richness was substantially higher in Celt-F. Differences between sites in terms of 
floristic composition of the soil seed bank were also illustrated by the NMDS results 
(Figure 3.3). Globally, there is a spatial structuring of the samples, confirming that the 
soil seed bank of the two sites significantly differs. The mean dissimilarity between 
sites (forest types) was 0.456 and 0.569, respectively for the Sorensen and Morisita-
Horn index. A total of 21 species were shared by the soils of the two sites.  
The results of the ANOSIM approach showed that the partition of the soil seed bank 
dissimilarity between the two forest types was significant and these differences were 
comparable when considering presence/absence data (R²=0.136 and P=0.001 for the 
Sorensen index of dissimilarity) and abundance data (R²=0.130 and P=0.001 for the 









Figure 3.2. Rarefaction curves of the two sites, the Celtis forest (Celt-F) and the 
Manilkara forest (Mani-F). 
Mokabiforest 
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Figure 3.3. Two-dimensional nonmetric multidimensional scaling (NMDS) ordination of 
soil samples of the two studied forest types. 
 
3.3.2. Between-layer patterns of similarity and species richness 
in the soil seed 
All soil layers displayed an important number of seeds and taxa (Table 3.2) 
(Appendix 3.3). Whatever the site, the layers 0-5 cm and 5-10 cm exhibited the 
highest values of estimated species richness.  
Interestingly, the deepest layer 10-20 cm also displayed substantial seed 
abundances, species richness and species exclusivity (Table 3.2). The species 
exclusively found in the deepest soil stratum were: Digitaria sp., Haumania sp., E. 
suaveolens, Oncoba welwitschii and Pityrogramma sp. for Celt-F, and M. 
monandra, M. nudicaulis and M. cecropioides for Mani-F. The ratio Sobs/Schao2 is an 
informative mean to illustrate the variation of species richness between soil layers 
along with the required sampling effort. Figure 3.4 showed the evolution of that 
ratio from the litter to the deepest sampled layer. First, the ratio Sobs/Schao2 tended to 
increase along soil depth in each site, suggesting that species richness was better 
captured at deeper soil strata for a constant sampling effort across layers.  
Second, the ratio was always lower and the between-layer variation was more 
important for the soil of Celt-F than for Mani-F; these may indicate that species 










Seed abundance ranged in 41-123 seeds.m
-2
 in the soil layers of Celt-F with 
significant differences between strata (Kruskal-Wallis test; H = 15, p-value< 0.001), 
and in 39-73 seeds.m
-2
 in Mani-F (no significant difference was returned by the 
Kruskal-Wallis test in this case). 
 
Table 3.2. Soil seed bank characteristics for different soil layers in the two sites. Sobs = 
observed species richness; Schao2 = estimated species richness following Chao2 approach; 
Sjack1 = estimated species richness following Jackniffe 1 approach; %Sexcl = percentage of 














Litter 16 31.3 27.6 24.7 41.1 ± 9.8 18 16.7 27.6 23.8 38.9 ± 9.4 
0-5 cm 25 4.0 45.3 39.5 86.7 ± 19.7 22 27.3 30.9 32.6 73.3 ±17 
5-10 cm 39 28.2 63.8 60.3 123.3 ± 25.7 20 25.0 28.7 29.7 68.9 ±15 
10-20cm 23 21.8 30.3 32.7 78.9 ± 16.1 14 21.4 18.8 18.8 65.6 ± 14.7 










Figure 3.4. Evolution of the ratio Sobs/SChao2 (Sobs = observed species richness; SChao2 = 
estimated species richness from the bias-corrected SChao2 estimator) along soil layers for the 
two sites: the Celtis forest (Celt-F) and the Manilkara forest (Mani-F).  
 
The values of similarity between soil layers ranged in 0.327-0.849 for Celt-F and 
0.424-0.790 for Mani-F (Table 3.3). Whatever the similarity index, there was no 
particular pattern between pairs of soil strata in both forest types. 
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Table 3.3. Similarity between soil layers in the Celtis forest (Celt-F) and Manilkara forest 
(Mani-F). The Sorensen index values are above the diagonal while the Morisita-Horn index 




Litter 0-5 cm 5-10 cm 10-20 cm Litter 0-5 cm 5-10 cm 10-20 cm 
Litter 
 
0.488 0.327 0.500 
 
0.600 0.513 0.424 
0-5 cm 0.849   0.677 0.553 0.480   0.465 0.486 
5-10 cm 0.569 0.542   0.492 0.438 0.790   0.556 
10-20 cm 0.509 0.604 0.644   0.440 0.743 0.753   
 
3.3.3. Comparison between the soil seed bank flora and the 
standing tree vegetation 
In the Celt-F plots, Sobs = 225 species and SChao2 estimated 234.2 species. The 
corresponding values in Mani-F were slightly less important (Table 3.4). This low 
difference in species richness masks a substantially higher population density in 
Mani-F (Table 7; dbh ≥ 10 cm). In the Celtis forest, the soil seed bank and the 
standing tree vegetation shared 13 woody species : Alstonia boonei De Wild., 
Discoglypremna caloneura (Pax) Prain, E. suaveolens, Macaranga barteri Müll. 
Arg., M. monandra, M. spinosa, N. diderrichii, O. welwitschii, Tetrorchidium 
didymostemon (Baill.) Pax & K. Hoffm, Zanthoxylum sp., Pausinystalia cf. 
macroceras (K. Schum.) Pierre, Phyllocosmus africanus (Hook.f.) Klotzsch and 
Leptactina sp. In the Manilkara forest, 10 tree and shrub taxa were common to the 
two compartments: D. caloneura, M. monandra, Margaritaria discoidea (Baill.) 
G.L. Webster, N. diderrichii, Harungana madagascariensis Lam. Ex Poir., 
Zanthoxylum gilletii (De Wild.) Waterm., Barteria sp., Pausinystalia cf. 
macroceras, P. africanus and Staudtia kamerunensis. 
The values of Sorensen similarity index between the standing tree vegetation and 
the soil seed bank in each site were relatively low: 11.0 % for Celt-F, and 8.8% for 
Mani-F. But interestingly, these similarity values were considerably higher when we 
considered only the pioneer species: 46.8% in the Celt-F and 38.9% in the Mani-F 
(Table 3.4). 
In both sites, two woody species were observed in the soil seed stock but not in 
the forest stands: Aidia micrantha and Musanga cecropioides. Whereas A. 
micrantha was found in the first 10 cm of the soil in both sites, M. cecropioides 
appeared exclusively in the deepest layer (10-20 cm) in the sandy soil zone (Mani-











Table 3.4. A density and diversity characteristic of the tree stands (dbh ≥ 10 cm) in the 
two sites: Celt-F and Mani-F. AD = absolute density (number of stems per hectare), Sobs = 
number of observed species, Schao2 = predicted number of species after Chao (1984, 2005). 
Cs is the Sorensen similarity index calculated for pioneer species present in both 
compartments (forest stand and soil seed bank). 
 
Sites 
Characteristics of the standing vegetation Cs for pioneers taxa (%) 
 The most prevalent taxa per site in the forest stands 
AD (n/ha) Sobs Schao2 Celt-F Mani-F 
Celt-F 366.8 225 234.2 46.8   
Cleistanthus caudatus – Dichostemma glaucescens 
– Macaranga spinosa – Diospyros bipindensis – 
Gilbertiodendron dewevrei – Polyalthia suaveolens 
– Staudtia kamerunensis 
Mani-F 429.3 215 219.8   38.9 
Cleistanthus caudatus – Garcinia punctata – 
Manilkara mabokeensis – Pausinystalia macroceras 





In this study, we demonstrated that pioneer species of the firt stages of the forest 
succession such as Musanga cecropioides, Macaranga spp. were present in all soil 
layers (0-20 cm) in Celtis forest whereas they were exclusively found in the 10-20 
cm soil layers in Manilkara forest. This suggests that the latter is more mature than 
the former one which could be considered as an old secondary forest. 
The results clearly showed that both forest types (the Celtis forest "Celt-F" 
growing on clay soil and the Manilkara forest "Mani-F" developing on sandy soils) 
display a substantial regeneration potential through the soil seed bank. However, 
this potential seems higher in the Celtis forest although species richness of the 
standing tree vegetation was quite similar in both sites. Pioneer taxa dominated the 
soil seed bank of the two studied sites, with more pioneer species in the Celt-F soil 
(13 woody pioneer species) than in the Mani-F soil (9 woody pioneer species). In 
addition, we found a higher similarity between the flora of the seed bank and the 
standing pioneer tree vegetation in Celt-F. These results are congruent with the 
statement that Mani-F is older and less disturbed than Celt-F in this Congolese zone 
(Morin-Rivat et al., 2014; Oslisly et al., 2013). This highlighted that the Mani-F 
would be less resilient to disturbances than the Celt-F.  
As expected, the Sorensen similarity index reached 39-47% in the present study as 
we considered only pioneer species, whereas it rarely exceeded 10% in previous 
studies which assessed it for all tree taxa (Daïnou et al., 2011; Hall and Swaine, 
1980). But, in contrast with our initial hypothesis, seed abundance and species 
richness of the soil seed bank did not clearly decrease with soil depth.  
However, this finding requires additional investigation as the deepest layer in the 
present study was twofold larger than samples collected above. 
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3.4.1. Heterogeneity in density and species composition of the 
soil seed bank 
The spatial heterogeneity of tropical forests soil seed banks was outlined in several 
studies (Butler and Chazdon, 1998; Daïnou et al., 2011; Martins and Engel, 2007; 
Hall and Swaine, 1980; Perera, 2005; Uasuf et al., 2009). For example, Sousa et al. 
(2017) quantified 662 seedlings.m
-2
 (old growth forest) in a Central Amazonian 
rainforest in Brazil, while Hall and Swaine (1980) reported 100-700 seedlings.m
-2
 in 
the same country. Daïnou et al. (2011) reported 88 seedlings.m
-2
 in Cameroon when 
investigating seed stock traits at a minimum depth (5 cm depth). 





 as we considered soil strata up to 20 cm depth. 
Estimates reported in the literature can reach much higher values. According to 




This huge variation might also be due to diversity in methods of seed bank 
characterization, especially the sample size, the season of soil collection, the 
treatment of the soil samples and the depth of the sampled soils (Warr et al., 1993). 
According to Schwienbacher et al. (2010), the longevity of seeds in the soil bank 
depends on their size and on their morphology. Long-term persistent seeds are 
generally small in size with a spherical shape. 
In our study, herbaceous species dominated with percentages varying between 
41.0 and 45.3% of all seeds. Previous studies also exhibited similar patterns (Borges 
and Engel, 1993; Daïnou et al., 2011; Grombone-Guaratini et al., 2004). This may 
be explained by several mechanisms: (i) herbaceous plants produce a large quantity 
of small seeds that escape the predation of seed predators compared to large seeds 
(Janzen, 1988); (ii) these seeds accumulate progressively in large quantities in the 
soil (Arnolds et al., 2015; Borges and Engel, 1993); (iii) seeds of pioneer and early 
secondary species can survive many decades in the forest soil (Hopkins and 
Graham, 1987). Observed tree species accounted for 30.2 and 33.3 % of all seeds. In 
a similar Celtis forest of Cameroon, Daïnou et al. (2011) reported common tree 
species with those revealed in the present study: Erythrophleum suaveolens, 
Musanga cecropioides, Macaranga spp., Margaritaria discoidea, Tetrochidium 
didymostemon, Zanthoxylum spp.  
They also observed a shift in the soil seed bank composition, by example, the 
density of M. cecropioides decreased along a gradient of maturity.  The same trend 
was also observed in the present study, with higher densities of Macaranga spp. and 
M. cecropioides in Celtis forest than in Manilkara forest.  
Both pioneer species: Macaranga spinosa and M. cecropioides were indicator 
species of Celtis forest while Harungana madagascariensis was the only indicator 
species of Manilkara forest. In Nothern Congo, Gillet (2013) observed that these 
species are indicators of different forest types.  
Globally, we found that seed abundance and floristic diversity of the soil seed 
stock was higher in the old secondary Celtis forest than in the mature Manilkara 
forest.  





Such a trend was observed elsewhere (Araújo et al., 2001; Flores and Dezzeo, 
2005; Roizman, 1993) and old secondary or disturbed forests should display a 
predominance of pioneer species in the soil bank. 
Regarding the species richness of the soil flora, the observed number of species, 
Sobs found in this study ranged between 39-53 species. These values were higher 
than those observed in other African forest sites (11-43 species; Daïnou et al., 2011; 
Hall and Swaine, 1980; Keay, 1960). However, the high heterogeneity of the seed 
bank imposes the use of estimators of species richness instead of the highly biased 
Sobs (Walther and Moore, 2005). When analyzing values of observed and predicted 
species richness of tropical forest soils, Butler and Chazdon (1998) and Garcia 
(1995) demonstrated that the number of observed species generally represents 70-
85% of the predicted species richness.  
The values we obtained in our study were in this range (58-78%). Maybe the most 
surprising finding in the present work was the unclear decrease of seed abundance 
and species richness along soil depth.  
Up to 10 cm depth, the expected decrease was not visible in any site. In the 
stratum 10-20 cm, one can still observe an important amount of viable seeds, 
although this should be tempered because that layer was larger than the others. 
Clearly, deep soil layers should not be ignored when investigating soil seed bank in 
tropical forests.  
 
3.4.2. Contribution of the soil seed bank to the regeneration of 
timber species 
Few studies addressed the abundance of timber species in the soil seed bank. In 
Cameroon, Daïnou et al. (2011) only observed three timber species (E. suaveolens, 
Terminalia superba Engl. & Diels and Celtis adolfi-friderici Engl.) in the soil seed 
bank. In West Africa, only four timber species were reported by Hall and Swaine 
(1980) (N. diderrichii, Milicia excelsa (Welw.) C.C. Berg, Ricinodendron heudelotii 
(Baill.) Pierre ex Heckel and Terminalia ivorensis A.Chev.), whereas, Keay (1960) 
found only N. diderrichii and T. superba.  
In the present study, two of the previously reported timber species were observed 
(N. diderrichii and E. suaveolens) in the seed bank, and we also found S. 




Kouadio (2009) emphasized that N. diderrichii and E. suaveolens were the two 
most abundant species in the logging gaps of semi-deciduous forests of Cameroon. 
Logging activities positively impact their regeneration by opening the canopy and 
favoring their germination.  
Even if it faces a hard concurrence by other fast-growing species, N. diderrichii 
can maintain substantial growth rates without any clearing (Kouadio, 2009). These 
findings were in line with works of Baskin and Baskin (2003) and Schmidt (2007) 
who reported that commercial tree species in tropical forests rarely have dormant 
seeds.  
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Hence, no efficient strategy can include the use of forest soil seed bank to improve 
the regeneration of timber species. For such purpose, planting in logging gaps with 
seedlings coming from tree nursey should be more efficient (Doucet et al., 2009). 
 
3.4.3. Similarity between the soil seed bank and the forest stand, 
and lessons for forest restoration 
In this study, the similarity values between the soil seed bank and the whole forest 
stand (dbh ≥ 10 cm) were low 8.8 and 11% as also observed elsewhere: 0 to 9% in 
Ghana for Hall and Swaine (1980) (using Jaccard’s coefficient), 3.5-7.6% in 
Cameroon according to Daïnou et al. (2011), 5-11% in Brazil based on the work of 
Grombone-Guaratini et al. (2004) (see also Guevara-Sada and Gómez-Pompa, 1976; 
Lemenih and Teketay, 2005; Perera, 2005; Rico-Gray and García-Franco, 1992; 
Uasuf et al., 2009).  
However, if we consider only pioneer species which dominated the soil seed bank, 
the similarity values were significantly higher: 39-47%. This approach would be 
better than the one which consist to compare the whole forest stand to the soil seed 
bank since the latter is highly dominated by pioneer taxa. Unfortunately, we did not 
find any study of soil seed bank conducted in tropical forests that proceeded as such. 
Other factors can affect the similarity between the soil seed bank and the forest 
stand. The floristic composition of the soil seed bank slightly depends on seed rains, 
which vary according to the seasonal phenology. This observation could either be 
explained by the dispersal of the seeds over long distances (e.g. Gautier-Hion, 1985; 
Tsuji et al., 2010) or the short live span of the trees. Moreover, disturbance is very 
important for the regeneration of pioneer species, and the extent, the type and the 
timing of disturbance may fundamentally determine the species response, regardless 
of seed sources (Denslow, 1980).  
Finally, we found that the vast majority of the species represented in the soil have 
animal-dispersed seeds. Depending on the dispersal distances generated by the 
involved animal species, a plant species found in the soil bank can be absent in the 
surroundings of the sample collection point. This assumption may be tested by 
gradually increasing the surveyed vegetation around the soil sample zone.  
Finally, it is important to remind that the well-known pioneer tree species, rapidly 
growing plant, Musanga cecropioides, was observed in the soil seed bank of both 
sites whereas it was absent in the surrounding vegetation.  
We cannot exclude that these seeds would have allochtonous origins but this may 
also indicate that the seeds of M. cecropioides would be long-term persistent. 
The presence of these seeds in the soil would explain why M. cecropioides is 
among the first colonizing plant species of disturbed forest sites (Gourlet-Fleury et 
al., 2013). 
 Based on this similarity, using soil seed bank potential to restore degraded 
vegetation is a common practice in various zones, especially in the mining sector 
(Knowles and Parrotta, 1995). Basically, topsoils are removed and stored close to 
the site to be degraded, and brought back once human activities ceased. Other 
practices Lamb (2011) highlighted consist in (i) ploughing soils up to 15 cm depth 
in degraded areas still harboring substantial soil seed stock, and (ii) transporting 





amounts of soils and litter from an intact forest site to the degraded habitat. Some 
logging companies in Central Africa already put into practice the approach of soil 
removal and bringing back, which evidently increases the speed of revegetation 
according to observers. In a view of “simple” forest restoration, such a technique 
should be generalized whereas it may not be recommended in the context of forest 
enrichment. 
Enrichment or plantation of commercial tree species aims at promoting the 
regeneration of timber species (whose seeds are scarce in the soil bank) and requires 
avoiding species competition for soil resources: a poor soil seed bank or the removal 
of topsoils would be more advantageous for the planted seedlings. 
 
3.5. Conclusion 
Our results highlighted the role that the soil seed bank might play in the forest 
regeneration and resilience. We showed that the soil seed bank characteristic depend 
on forest types. Importantly, seed stocks were substantial up to 20 cm of soil depth, 
and some pioneer tree species displayed viable seeds in the soil although they were 
absent in the standing vegetation. Although the natural germination of deeply buried 
seeds is questionable, this should frequently happen in logged forests due to the 
heavy vehicles  used for opening roads or skidding trees. The similarity between the 
soil seed bank and the forest stand can reach significant values if only pioneer taxa 
are taken into account.  
Commercial tree species are not well represented in the soil seed bank, which 
requires silvicultural practices to improve the regeneration of timber species facing 




   
 




Chapitre 4   
Banque de graines du sol et déterminants de la 
germination du tali, Erythrophleum 
suaveolens (Guill. & Perr.) Brenan. 
 
Le chapitre précédent a montré qu’un nombre réduit d’espèces commerciales, 
productrices de bois d’œuvre, est présent dans la banque de graines du sol. Parmi les 
espèces observées figure Erythrophleum suaveolens. Cette espèce, commercialisée 
sous le nom de tali, est une des espèces les plus importantes en termes de volume 
exporté d’Afrique centrale. Dans une optique de gestion durable de ses populations, 
il importe d’élucider les mécanismes intervenant dans la régénération de l’espèce. 
Ce chapitre compare en conséquence l’abondance de la banque de graines du sol 
d’E. suaveolens des deux types forestiers étudiés précédemment. Il examine plus 
particulièrement l’influence de la densité d’arbres semenciers et du sol sur 
l’abondance des graines et leur durée de conservation dans le sol. Il aborde 
également les mécanismes impliqués dans la levée de dormance. 
Ce chapitre a été accepté dans la revue Bois et Forêt des Tropiques et sera publié 
sous la référence : 
Douh, C., Gorel, A.-P., Daïnou, K., Fonteyn, D., Bustillo, E., Obsomer, L., 
Bourdouxhe, A., Morin-Rivat, J., Forni, E., Gourlet-Fleury, S., Loumeto, J.J., 
Doucet, J.-L., 2018. Banque de graines du sol et déterminants de la germination du 
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Résumé  
Cette étude évalue l’abondance des graines d’Erythrophleum suaveolens dans la 
banque du sol des forêts denses humides d’Afrique centrale. Les travaux ont été 
menés au Nord-Congo dans deux types forestiers : la forêt à Celtis sur des sols 
argilo-sableux à sablo-argileux et la forêt à Manilkara sur des sols sableux. Les tiges 
d’E. suaveolens (dhp ≥ 10 cm) ont été inventoriées dans deux blocs de 400 ha, et les 
structures diamétriques de leurs populations ont été comparées. En outre, quatre-
vingt fosses (2 x 40 fosses par type de forêt) ont été creusées aux pieds de 20 arbres 
(10 par forêt), sur trois couches contiguës de 10 cm chacune, soit à une profondeur 
totale de 30 cm et l’abondance des graines dans la banque du sol a été évaluée. La 
dormance des graines récoltées a été testée par des essais de germination après 
traitement au H2SO4 et cinq graines prélevées jusqu'à une profondeur de 20 cm 
dans la forêt à Celtis ont été utilisées pour estimer leur âge par Spectroscopie de 
Masse par Accélérateur (AMS). Dans les deux types forestiers, les structures 
diamétriques sont caractérisées par une distribution gaussienne, illustrant un déficit 
de régénération. Alors que les densités de tiges (dhp ≥ 10 cm)  sont proches, avec 
0,85 et 1,05 tige/ha, respectivement dans la forêt à Celtis et la forêt à Manilkara, les 
densités de graines sont significativement plus élevées dans la forêt à Celtis (8,55 
graine/m
2
) que dans la forêt à Manilkara (0,15 graine/m
2
). Le pourcentage 
maximum de germination obtenu était 19,1% pour des graines n’ayant subi aucun 
traitement. Les lots traités à l’acide ont affiché de moindres taux de germination. 
Ces graines pourraient se conserver au moins une dizaine d’années dans la banque 
du sol. Les facteurs pouvant influencer les variations de densité des graines sont 
discutés et des recommandations sylvicoles sont formulées.  
Mots-clés : forêt dense humide d’Afrique centrale, banque de graines du sol, 
densité, type de forêt, Erythrophleum suaveolens, germination. 
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4.1. Introduction 
Les forêts de production d’Afrique centrale font l’objet d’un effort 
d’aménagement croissant, que l’on estime aujourd’hui à 40 % de la superficie totale 
des concessions forestières (Bayol et al., 2014). Au cœur du processus figure le plan 
d’aménagement qui repose notamment sur le calcul des taux de reconstitution des 
populations d’essences commerciales (Durrieu de Madron et Forni, 1997). Selon les 
normes des pays concernés, les taux de reconstitution à l’issue d’une rotation 
doivent atteindre une valeur minimale, à défaut le diamètre minimum d’exploitation 
doit être ajusté. Ces taux de reconstitution dépendent de la croissance, de la 
mortalité et du recrutement des populations (Picard et Gourlet-Fleury, 2008). Le 
faible taux de recrutement actuel des espèces héliophiles est une contrainte majeure 
dans le processus d’aménagement et la gestion sur le long terme de leurs 
populations semble compromise en l’absence d’interventions sylvicoles mûrement 
réfléchies (Karsenty et Gourlet-Fleury, 2006). La régénération des espèces 
héliophiles ne peut se faire que dans les milieux ouverts naturellement (chablis) ou 
artificiellement (champs, trouées d’abattage, routes abandonnées,...). Trois grands 
ensembles participent à la cicatrisation de tels milieux : (1) le potentiel végétatif, (2) 
le potentiel séminal advectif, (3) le potentiel séminal édaphique (Lescure et al., 
1989). Le potentiel végétatif représente l’ensemble des individus ayant survécu à la 
perturbation. Le potentiel séminal advectif correspond aux apports postérieurs à 
l’ouverture du couvert forestier.  
Enfin, le potentiel séminal édaphique ou banque de graines du sol est défini 
comme un ensemble de graines viables non germées enfouies dans le sol. La banque 
de graines du sol est donc une composante importante de la dynamique des 
populations (Warr et al., 1993), mais qui demeure très peu étudiée en Afrique 
centrale (Douh et al., 2014). Les rares études effectuées en la matière démontrent 
pourtant une importante densité de graines viables dans le sol, au moins jusqu’à 20 
cm de profondeur, les horizons plus profonds n’ayant pas encore été étudiés (Douh 
et al., 2018). 
Les graines se répartissent en deux groupes. Le premier est constitué des graines 
récalcitrantes qui perdent rapidement leur viabilité lorsqu’elles sont stockées, en 
raison d’une teneur en eau élevée. Le second comprend les graines orthodoxes qui 
peuvent intégrer la banque de graines du sol et y survivre plusieurs années (Swaine 
et Whitmore, 1998 ; Baskin et Baskin, 2003). Ces dernières graines sont 
généralement en dormance, laquelle peut être définie comme le processus 
physiologique ou mécanique empêchant leur germination immédiate (Baskin et 
Baskin, 2003). Ce mécanisme concerne un nombre réduit d’espèces productrices de 
bois d’œuvre en Afrique centrale. L’espèce Erythrophleum suaveolens (Guill. & 
Perr.) Brenan (Daïnou et al., 2011) en fait partie. 
Erythrophleum suaveolens, est une espèce commerciale des forêts denses humides 
semi-décidues d’Afrique tropicale. Cet arbre de la famille des Leguminoseae-
Detarioideae connu sous le nom commercial de "Tali" (nomenclature ATIBT), est 
exploité pour la qualité de son bois très prisé, notamment en menuiserie et pour les 
travaux lourds (traverses de chemin de fer, ouvrages de ports, quais et ponts) 
(Okeyo, 2006).  
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Selon l’Organisation Internationale des Bois Tropicaux (OIBT), E. suaveolens fait 
partie des essences les plus exploitées du Bassin du Congo. Le Cameroun et le 
Congo en sont les principaux exportateurs (OIBT, 2012 ; de Wasseige et al., 2014). 
L’espèce présente une large distribution en Afrique (Aubréville, 1970 ; Hawthorne, 
1995 ; Duminil et al., 2010 ; Gorel et al., 2015).  
La dispersion primaire des graines est ballochore (Hawthorne, 1995 ; Doucet, 
2003) et une dispersion secondaire par les rongeurs, serait possible (Guion, 2011), 
plus rarement par certains primates qui seraient attirés par le mucilage entourant les 
graines (Koné et Lambert, 2008 ; Petre et al., 2013). Les graines sont orthodoxes et 
la dormance des graines collectées sous les semenciers peut être levée par un 
traitement à l’acide sulfurique à 95% pendant 40 minutes (Delhaye, 2006). 
Dotée d’un tempérament héliophile (Hawthorne, 1995), Erythrophleum 
suaveolens souffre généralement d’un déficit de régénération, lequel se traduit, en 
forêt mature, par une distribution gaussienne des effectifs par classe diamétrique 
(Poorter et al., 1996 ; Durrieu De Madron et Forni, 1997). L’abondance actuelle de 
l’espèce dans les forêts d’Afrique centrale serait liée à une régénération importante 
dans des champs installés par les agriculteurs itinérants vers la fin du 19
ème
 siècle 
(Morin-Rivat et al., 2017).  
Dans un tel contexte, l’exploitation forestière pourrait soit accélérer la régression 
de l’espèce en prélevant les semenciers, soit offrir des conditions propices à la 
germination des graines présentes dans le sol. Pour trancher la question et garantir 
une gestion des populations de cette espèce sur le long terme, il convient de 
quantifier l’abondance des graines stockées dans le sol sous différents types 
forestiers et de mieux comprendre les mécanismes impliqués dans la levée de la 
dormance.  
Nos hypothèses sont : (1) les densités d’adultes étant similaires, les densités de 
graines d’Erythrophleum suaveolens présentes dans la banque du sol devraient l’être 
aussi, et ne sont pas influencées par le type de forêt ; (2) les densités de graines d’E. 
suaveolens varient en fonction de la profondeur dans le sol, et peuvent être présentes 
à plus de 20 cm ; (3) les graines d’E. suaveolens enfouies dans la banque du sol 
peuvent en conséquence demeurer viables plusieurs années.   
 
4.2. Matériel et méthodes 
   4.2.1. Sites d’étude 
L'étude a été menée dans deux types de forêts d’Afrique centrale, au sein des 
dispositifs du projet DynAfFor (Dynamique des forêts d’Afrique centrale : 
http://www.dynaffor.org/), au Nord de la République du Congo.  
Le premier site, dans la concession forestière attribuée à CIB/OLAM, proche de la 
localité de Loundoungou est situé dans une forêt à Celtis, tandis que le second site  
au sein de la concession forestière de Mokabi-Dzanga est situé dans une forêt à 
Manilkara. Les deux types de forêt diffèrent quant à leur composition floristique et 
leur substrat pédologique : la forêt à Celtis est semi-décidue, reposant sur des sols 
argilo-sableux à sablo-argileux typiques des alluvions, tandis que la forêt à 
Manilkara, est une forêt comprenant davantage d’espèces sempervirentes, reposant 
sur des sols sableux à argilo-sableux typiques des grès de Carnot (Gond et al., 2013 ;  
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Fayolle et al., 2014 ; Freycon, 2014) (Tableau 4.1). En termes de fertilité chimique, 
les sols de la forêt à Manilkara sont plus pauvres que ceux de la forêt à Celtis.  La 
forêt à Celtis a été régulièrement perturbée par le passé (Oslisly et al., 2013 ; Morin-
Rivat et al., 2014) par des activités humaines traditionnelles et peuvent être 
qualifiées de vieilles forêts secondaires (White, 1983). La forêt à Manilkara, est plus 
ancienne et moins perturbée que la forêt à Celtis (Oslisly et al., 2013; Morin-Rivat et 
al., 2014). 
 
Tableau 4.1. Description synthétique des deux types de forêt (forêt à Celtis et forêt à 
Manilkara) (Verelst, 2009 ; Fayolle et al., 2012 ; Freycon, 2014). En tenant compte des 
précipitations relevées entre 2000 et 2008 à Ouesso, Impfondo et Mbaïki. 
 
  Forêt à Celtis (F-Celt) Forêt à Manilkara (F-Mani) 
Coordonnées géographiques 02°18' - 02°22N 03°01' - 03°37'N 
  17°31' - 17°34'E 16°30' - 17°22'E 
Altitude (m) 410 – 460 510 – 570 
Pluviométrie annuelle (mm/an) 1729 mm 1670 mm 
Type de sol Acrisol-Arenosol-Greysol Acrisol-Arenosol 
Géomorphologie 
Piedmont au bord de la cuvette 
congolaise 
Plateau à grès de Carnot 
Type de forêt semi-sempervirent semi-sempervirent et sempervirent 
 
 
4.2.2. Structures des populations d’Erythrophleum suaveolens 
Tous les semenciers d’E. suaveolens de diamètre à hauteur de poitrine (dhp) ≥ 10 
cm ont été inventoriés et cartographiés dans deux blocs de 400 ha. Cet inventaire a 
permis de caractériser les structures des populations de l’espèce (distribution des 
effectifs par classe de diamètre).  
 
4.2.3. Dispositif expérimental et tests de germination 
En 2014 dans chaque bloc de 400 ha, un semencier d’E. suaveolens a été choisi 
aléatoirement par classe de diamètre, dans une gamme de dhp variant de 30 à 120 
cm (répartis en dix classes de diamètre), procurant un total de 10 semenciers par 
site. Le diamètre de 30 cm correspond au diamètre minimal de reproduction de 
l’espèce (Doucet, 2003 ; Kouadio, 2009). Quatre fosses de surface unitaire 1 m x 1 
m ont été creusées à une distance de 5 m de la base de chaque semencier dans les 
quatre directions cardinales (Annexe 4.1). Au total, 80 fosses ont donc été creusées 
pour l’ensemble des deux sites.  
Banque de graines du sol des forêts denses humides d’Afrique centrale 
 
58 
Le sol a été prélevé minutieusement sur trois couches contiguës de 10 cm chacune 
(continuellement vérifiée à l’aide d’un étalon de 10 cm de long) à l’aide d’une bêche 
et d’une truelle, sur une profondeur totale de 0 à 30 cm (Annexe 4.1). L’échantillon 
de sol prélevé par couche a été tamisé (mailles de 2 mm de largeur) et les graines 
d’Erythrophleum suaveolens trouvées ont été collectées.  
Afin d’estimer l’âge des graines dans la banque du sol, cinq graines ont été 
prélevées dans deux couches différentes au sein de la forêt à Celtis : 4 graines dans 
la couche 0-10 cm, et une graine dans la couche 10-20 cm. La forêt à Celtis et les 
couches susmentionnées ont été retenues pour la datation car étant les plus 
représentatives de la majorité des graines récoltées, contrairement à la forêt à 
Manilkara où la banque de graines du sol d’E. suaveolens s’est avérée quasi-
inexistante (voire résultats).  
La datation des cinq graines a été effectuée par la méthode radiocarbone utilisant 
la Spectroscopie de Masse par Accélérateur (SMA) au Centre d’Innovation Bio-
Science de Londres (Beta Analytics). La méthode de datation via SMA permet 
d’obtenir des comptages isotopiques très précis sur des échantillons individuels en 
n’utilisant que de très petites quantités de carbone (< 100 μg) (Donahue, 1995 ; 
Moriuchi et al., 2000), ce qui était adapté pour la datation des graines.  
La calibration des datations obtenues a été effectuée en utilisant le programme 
OxCal (Bronk Ramsey, 1995 ; Hua et al., 2013 ; Reimer et al., 2013). Les graines 
restantes ont été conservées pendant 17 mois dans des enveloppes avant les tests de 
germination. Compte tenu du nombre très faible de graines récoltées dans la forêt à 
Manilkara et à plus de 10 cm de profondeur dans la forêt à Celtis (voire résultats), 
les tests de germination n’ont été effectués qu’à l’aide des semences collectées dans 
la couche 0-10 cm de la forêt à Celtis. Le lot de graines utilisé provient de cinq 
individus d’E. suaveolens de diamètres compris entre 30 et 70 cm (Tableau 4.2). 
Pour chaque individu, le lot de graines a été divisé en trois traitements pour tester les 
modalités suivantes de levée de dormance, à raison de 46 à 47 graines par 
traitement : 
(1) Trait.0 = aucun traitement ; 
(2) Trait.1 = graines trempées dans une solution d’acide sulfurique (H2SO4) diluée 
à 95% pendant 20 minutes ; 
(3) Trait.2 : graines trempées dans une solution d’acide sulfurique (H2SO4) diluée 
à 95% pendant 60 minutes.  
Le choix de ces différentes modalités repose sur des études précédentes (Delhaye, 
2006 ; Kouadio, 2009).  
Après chaque immersion dans l’acide sulfurique, les graines ont été rincées dans 
de l'eau distillée pendant une heure, en changeant l’eau de rinçage toutes les 20 
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Tableau 4.2. Nombre de graines pour chaque individu et modalités de levée de dormance.  
Traitement 0 : aucun traitement ; Traitement 1 : H2SO4 à 95% pendant 20 minutes ; 
Traitement 2 : H2SO4 à 95% pendant 60 minutes. 
 
Arbres 
                                                       Nombre de graines 
Trait.0 Trait.1 Trait.2 Total 
Tali n°1 10 9 9 28 
Tali n°2 10 10 10 30 
Tali n°3 10 10 10 30 
Tali n°4 9 9 9 27 
Tali n°5 8 8 8 24 
 
47 46 46 139 
 
Les tests de germination ont été menés en serre à Gembloux Agro-Bio Tech 
(Université de Liège, Belgique), à une température moyenne de 25°C et une 
humidité moyenne de 60%.  
Les graines ont été immédiatement semées après les traitements (mises en terre et 
recouvertes d’une pellicule de terreau de 3 mm d’épaisseur) le 13 novembre 2016, 
dans des pots individuels de 0,5 l remplis de 2/3 de terreau et d’un mélange de 1/3 
de sol rouge ferralitique récolté sur le terrain. Cette terre ferralitique a été incorporée 
au substrat dans la mesure où il a été démontré l’influence du substrat bactérien 
naturel du sol sur la germination des graines de cette espèce (Diabate et al., 2005). 
Les graines semées étaient arrosées par un système automatique et la germination a 
été suivie quotidiennement. L’expérience a pris fin le 2 mars 2017, soit après 16 
semaines de suivi. À la fin de l’expérimentation, le nombre de graines ayant 
effectivement germé, le nombre de graines non germées d’apparence saine, et le 
nombre de graines altérées (les graines infestées, pourries…), ont été estimées pour 
chaque traitement (Danthu, 1993 ; Elazazi, 2016). Le pourcentage de germination a 
ensuite été calculé (Maguire, 1962). Les graines d’apparence saine ont ensuite été 
soumises à un "test de coupe de graines" (Ensconet, 2009). 
 
4.2.4. Analyse des données 
Les différences de densités de graines entre les deux types de forêts ont été testées 
à l’aide du test non paramétrique de Kruskal-Wallis. Un modèle linéaire généralisé 
(GLM) binomial à un facteur fixe a été utilisé pour tester l’effet des trois modalités 









   4.3.1. Structures des populations et densité de la banque de 
graines du sol d’E. suaveolens  
Les densités observées sont de 0,85 tige/ha (dhp ≥ 10 cm) dans la forêt à Celtis et 
de 1,05 tige/ha dans la forêt à Manilkara. Le nombre d’arbres potentiellement 
fertiles (dhp ≥ 30 cm), est respectivement de 0,34 et de 0,99 arbre/ha.  
Globalement, les structures des populations démontrent un déficit de régénération 
au sein des deux types de forêts (Figure 4.1). Le nombre total de graines collectées 
dans le sol est de 342 graines pour la forêt à Celtis et 6 graines pour la forêt à 
Manilkara, avec des densités moyennes de 8,55 graines/m
2
 et 0,15 graine/m
2
, 
respectivement (Tableau 4.3). La différence de densité de la banque de graines du 
sol entre les deux types de forêt est significative (Test de Kruskal-Wallis ; H = 7,5 ; 
p < 0,001). La densité de graines de E. suaveolens est surtout concentrée dans la 
première couche sondée et aucune graine n’a été observée dans la troisième couche. 
 
 
Figure 4.1. Structures des populations d’Erythrophleum suaveolens au sein des deux types 
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Tableau 4.3. Nombre de graines collectées dans les deux types de forêts (forêt à Celtis et 
forêt à Manilkara) par classe de diamètre (30 = [30-40[, 40 = [40-50[, etc.) et par couche de 
sol. Les lots de graines utilisées pour les tests de germination proviennent des lots indiqués 
d’un astérisque. 
 
    Forêt à Celtis (vieille forêt secondaire)     
Total de 
graines 
  Tali n°1 Tali n°2 Tali n°3 Tali n°4 Tali n°5 Tali n°6 Tali n°7 Tali n°8 Tali n°9 Tali n°10 
Diamètre (cm) 30 40 50 60 70 80 90 100 110 120 
Couches de sol (cm) 
                    
  
0-10  30* 115* 84* 31* 26* 14 19 3 8 6 336 
10-20 0 3 0 3 0 0 0 0 0 0 6 
20-30  0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
Total 30 118 84 34 26 14 19 3 8 6 342 
    Forêt à Manilkara (forêt ancienne)       
  Tali n°1 Tali n°2 Tali n°3 Tali n°4 Tali n°5 Tali n°6 Tali n°7 Tali n°8 Tali n°9 Tali n°10   
Diamètre (cm) 30 40 50 60 70 80 90 100 110 120   
Couches de sol (cm) 
                    
  
0-10  0 0 0 0 0 0 1 0 2 0 3 
10-20 0 2 0 0 0 0 0 0 1 0 3 
20-30  0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
Total 0 2 0 0 0 0 1 0 3 0 6 
 
 
4.3.2. Influence des traitements sur le taux de germination 
Au terme de l’expérience, tous traitements confondus, le pourcentage de 
germination observé a été faible, puisqu’il n’a atteint que 12,9% des graines semées. 
Les graines restantes étaient à 46,8% des graines non germées d’apparence saine, et 
à 40,3% ont été altérées par la pourriture. Plus précisément, les taux de germination 
sont respectivement de 19,1 %, 4,3 % et 15,2% pour des traitements d’intensité 
croissante (Trait.0, Trait.1 et Trait.2) (Figure 4.3 ; Tableau 4.4). La probabilité de 
germination des graines est significativement plus faible pour le traitement 1. La 
probabilité que les graines demeurent d’apparence saine est significativement plus 
faible pour le traitement 2. Enfin, c’est également ce dernier traitement qui donne la 
probabilité d’altération des graines la plus élevée (56%). 
 
 
       










Figure 4.2. Pourcentage des graines germées (gris), des graines non germées d’apparence 
saine (gris perle) et des graines altérées (noir) en fonction des différents traitements. Trait.0 
= aucun traitement, Trait.1= H2SO4 à 95% pendant 20 minutes et Trait.2 = H2SO4 à 95% 
pendant 60 minutes.   
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Tableau 4.4. Prédictions et paramètres des modèles linéaires généralisés utilisés, les 
variables expliquées (probabilités des graines germées, non germées d’apparence saine et 






       (intercepte) 
Traitement 1 Traitement 2 
AIC 
Modèle Modèle  NULL 
Germées 
Probabilité prédite  et ES 19 % ± 6 % 4 ± 3 % 15 % ± 5% 
101.59 107.15 
Estimation -1.44 -1.65 -0.28 
Erreur standard 0.37 0.81 0.55 
Z-value -3.88 -2.03 -0.50 




Probabilité prédite  et ES 57 ± 7 % 54 ± 7 % 28 ± 6 % 
182.31 192.31 
Estimation 0.30 -0.12 -1.23 
Erreur standard 0.29 0.41 0.44 
Z-value 1.02 -0.30 -2.80 
P-value  0.30 0.76 0.005 
Altérées 
Probabilité prédite  et ES 23 ± 6 % 41 ± 7% 56 ± 7% 
 
  176.50 
 
      187.42 
Estimation -1.18 0.83 1.44 
Erreur standard 0.34 0.46 0.45 
Z-value -3.44 1.82 3.18 
P-value <0.001 0.07 <0.005 
 
4.3.3. Datation radiocarbone par Spectrométrie de Masse par 
Accélérateur (SMA) 
Considérant l’année de collecte des graines (2014), les datations indiquent un âge 
compris entre 5 et 9 ans (Annexe 4.2). En effet, les graines auraient été dispersées 
avec les plus fortes probabilités au cours des périodes suivantes : 2005-2009 
(91,5%), 2006-2009 (88,5%), 2007-2009 (68,2%), 2007-2009 (80,5%) et 2007-2009 
(85,3%), respectivement pour les graines F-Celt 01, F-Celt 02, F-Celt 03, F-Celt 04 
et F-Celt 05. 
 




   4.4.1. Variation de la banque de graines du sol d’E. 
suaveolens en fonction des types de forêt 
La densité de graines d’E. suaveolens est significativement plus faible dans la 
forêt à Manilkara que dans la forêt à Celtis. Une telle différence pourrait résulter de 
plusieurs facteurs mutuellement non exclusifs : le degré de maturation de la forêt, le 
climat, l’abondance des semenciers, les communautés de prédateurs et pathogènes 
de graines. 
Toutes espèces confondues, les densités de graines dans les sols forestiers 
tropicaux varient de 25 à 3350 graines/m² (Garwood, 1989). La densité de la banque 
de graines du sol en forêts matures est inférieure à celle des forêts secondaires (Hall 
et Swaine, 1980 ; Uhl et al., 1981). Cette variabilité est en partie liée à la 
composition spécifique des types forestiers au cours de la succession végétale. En 
effet, les espèces pionnières et/ou héliophiles des forêts perturbées produisent un 
stock plus important de graines et, par conséquent, présenteraient davantage de 
graines dormantes dans la banque du sol (Hopkins et Graham, 1983 ; Uhl et Clark, 
1983 ; Saulei, 1984 ; Lawton et Putz, 1988) (voire tableau 4.3). Warr et al. (1993), 
confirment que les densités de graines diminuent progressivement au gré de la 
succession végétale. Nos deux types forestiers répondent à la même logique. Douh 
et al. (2018) ont mis en évidence des banques de graines (toutes espèces 
confondues) plus abondantes dans la forêt à Celtis que dans la forêt à Manilkara.  
La forêt à Manilkara est plus âgée que la forêt à Celtis (Fayolle et al., 2014 ; Douh 
et al., 2018), ce qui est confirmé par les structures des populations d’E. suaveolens. 
En effet, le mode est situé dans la classe 70-79 cm dans les premières alors qu’il est 
observé dans la classe 40-49 cm dans les secondes. Morin-Rivat et al. (2016) 
considèrent que le mode de la population d’E. suaveolens est un indicateur fiable de 
l’ancienneté de la forêt.  
Toutefois, le nombre quasi-inexistant de graines dans la banque du sol de la forêt à 
Manilkara n’est pas lié à une moindre abondance d’arbres adultes. En effet, les 
densités de pieds potentiellement fertiles (dhp ≥ 30 cm) sont plus élevées dans cette 
forêt que dans la forêt à Celtis. 
Cependant, certaines espèces pionnières et/ou héliophiles ne fructifient plus quand 
le stade forestier est trop évolué, notamment lorsqu’elles se retrouvent en dessous de 
la canopée (Mbarga et al., 1999). Cela pourrait être le cas d’E. suaveolens, car 
l’espèce atteint tout au plus 40 m de haut et est donc susceptible d’être surcimée par 
d’autres espèces dans les forêts très âgées. Ouédraogo et al. (2016) confirment que 
les diamètres de floraison et de fructification d’E. suaveolens sont influencés par le 
type de forêt et que la probabilité de fructification de l’espèce dépend de 
l’exposition de sa couronne à la lumière. Par ailleurs, selon les mêmes auteurs, la 
proportion d’E. suaveolens émergents varie fortement entre les sites.  
Les facteurs climatiques (température, pluviométrie, humidité, etc.) peuvent aussi 
influencer le cycle de floraison et de fructification des espèces d’arbres 
(Hecketsweiler, 1992 ; Mapongmetsem et al., 1998).  
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Toutefois, selon la classification de Köppen, la forêt à Celtis est soumise au climat 
de type Am, tandis que la forêt à Manilkara est de type Aw, tout en étant à 
proximité de la limite avec le climat de type Am (Verelst, 2009 ; Freycon, 2014). 
Un autre facteur explicatif serait une différence dans les communautés animales 
intervenant dans la prédation et/ou la dispersion secondaire des graines.  
En forêt tropicale d’Afrique, Effiom et al. (2013) ont démontré que les rongeurs 
pourraient proliférer en cas de chasse intense de grands mammifères. Or, 
l’abondance des rongeurs peut se traduire par une plus grande prédation des graines 
(Evrard et al., 2017). Il existe bel et bien une importante différence entre les deux 
types de forêts. La zone étudiée dans la forêt à Manilkara est soumise à une plus 
forte pression de chasse (Stokes et al., 2010 ; Haurez et al., 2013 ; Mbete et al., 
2014) et une possible prolifération des rongeurs. 
Guion (2011) ayant confirmé que les graines d’E. suaveolens étaient recherchées 
par un rongeur (Cricetomys eminii), une prédation importante des graines n’est donc 
pas à exclure. Il n’est toutefois pas impossible que ce rongeur puisse aussi participer 
à une dispersion secondaire des graines via la pratique du « scatter-hoarding » 
(Tosso et al., 2017). 
Les conditions édaphiques pourraient également jouer un rôle déterminant. D’une 
part, la fertilité du sol pourrait influencer la reproduction des arbres (Cardoso et al., 
2012). Sollins (1998) estime que la production de fruits diminue avec la diminution 
du pH du sol (voire aussi Proctor et al., 1983). Par conséquent, la production de 
graines peut grandement différer entre les deux sites compte tenu des 
caractéristiques différentes des sols. D’autre part, l’acidité et/ou la porosité du sol 
pourrait influencer la conservation des graines (Chen et al., 2013). Cette dernière 
hypothèse semble toutefois peu vraisemblable dans notre cas car d’autres graines 
dormantes et a priori moins résistantes que celles d’E. suaveolens (par exemple 
Nauclea diderrichii) ont été bel et bien observées dans la banque du sol de la forêt à 
Manilkara (Douh et al., 2018).  
Enfin, Augspurger (1983) et Augspurger et Kelly (1984) estiment que les habitats 
à canopée fermée et ombragée pourraient être des zones de prédilection d’une 
intense activité fongique entrainant la mortalité des graines dans la banque du sol. 
Christensen (1989) rappelle à cet effet que les activités fongiques peuvent avoir des 
effets saprophytes ou pathogènes sur la banque de graines causant la mortalité des 
graines. Par exemple, certains champignons sont des saprophytes généralistes qui se 
nourrissent des graines viables avec des cellulases et d’autres enzymes dégradantes 
(Mills, 1983 ; Crist et Friese, 1993). Dalling et al. (1998) démontrent également que 
la réduction des populations fongiques augmenterait significativement la survie des 
graines dans la banque du sol. 
 
4.4.2. Influence des traitements sur la germination de la 
banque de graines du sol             
Les essais de Delhaye (2006) et Kouadio (2009) ont montré que les graines 
récoltées directement après dispersion et qui ne sont pas traitées (Trait.0 dans notre 
cas) présentaient des pourcentages de germination relativement faibles (0 et 32%, 
respectivement) par rapport à celles traitées à l’acide sulfurique (70 et 98 %, 
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respectivement). Des résultats similaires ont été obtenus pour Acacia auriculiformis 
Cunn. Ex. Benth., espèce dont les graines présentent une dormance tégumentaire 
comparable à celle d’E. suaveolens (Azad et al., 2011 ; Olatunji et al., 2012).  
Dans notre étude, le traitement témoin (Trait.0) affiche au contraire une 
probabilité de germination plus élevée (19,14%) que les lots traités (4,34 % et 
15,21%). Contrairement aux graines des études précédentes qui ont été récoltées 
directement sur le sol aux pieds des semenciers (Delhaye, 2006 ; Kouadio, 2009 ; 
Azad et al., 2011 ; Olatunji et al., 2012), la probabilité de germination plus élevée du 
traitement témoin (Trait.0) pourrait s’expliquer par le séjour des graines dans la 
banque du sol qui a probablement amorcé la levée de dormance, permettant à l’eau 
d’atteindre l’embryon de la graine.  
La présente étude nous conduit à l’hypothèse de la présence de deux types de 
graines dans le sol : (1) des graines encore dormantes et (2) des graines ayant achevé 
leur dormance. Les graines en fin de dormance auront la possibilité de germer 
lorsqu’elles sont mises dans des conditions favorables en termes d’hydratation, de 
température et d’oxygène (Augspurger et Kitajima, 1992 ; Dalling et al., 1998 ; 
Baraloto et al., 2005).  
Pour les graines encore dormantes, un traitement à l’acide sulfurique (H2SO4) 
devrait lever leur dormance. L’intensité de ce traitement devrait toutefois être 
adaptée en fonction du temps de séjour dans le sol, lequel ne peut être déterminé a 
priori. 
 
4.4.3. Longévité des graines dans la banque du sol 
Les graines d’E. suaveolens survivent au moins 5 à 9 ans dans le sol. Ce cas n’est 
pas unique. Des graines de Zanthoxylum ekmannii âgées de 15-16 ans ont été 
trouvées dans les trois premiers centimètres de la banque du sol ; chez Trema 
micrantha, les âges varient entre 20 à 21 ans tandis que Croton billbergianus 
présente des semences pouvant rester viables dans la banque du sol  pendant 38 ans 
(Dalling et Brown, 2009). Toutefois, le fait qu’aucune graine d’E. suaveolens n’ait 
été trouvée à plus de 20 cm de profondeur plaiderait en faveur d’une viabilité malgré 
tout limitée, laquelle confirmerait les résultats obtenus lors des traitements à l’acide. 
 
4.4.4. Implications sylvicoles 
L’ouverture du couvert forestier lors de l’exploitation forestière (création des 
parcs de chargement, routes, chablis) stimule la banque de graines du sol (Dupuy et 
al., 1998). Des graines autrefois enfouies dans la banque du sol se retrouvent alors 
en surface expliquant la régénération d’E. suaveolens en bordure de routes 
(Kouadio, 2009 ; Kleinschroth, 2016). Néanmoins, l’étendue de telles ouvertures du 
couvert forestier demeure limitée à 6% dans les forêts légalement exploitées 
(Kleinschroth, 2016), ce qui ne parait pas suffisant pour pallier le déficit de 
régénération observé dans les zones d’études. Dans ce cas, des interventions 
sylvicoles basées sur des techniques de plantations ou d’enrichissement sont 
possibles pour contribuer efficacement à gérer de façon durable les forêts de 
production afin d’assurer leur renouvellement et leur pérennité (Favrichon et al., 
1997).  
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Ainsi, pour pallier l’important déficit de régénération des plantules d’E. 
suaveolens, une régénération artificielle à partir des plantules produites en pépinière 
pourrait se faire en zone de forêt dégradée (Doucet et al., 2016). On veillera 
néanmoins à ne pas produire de plants à partir de graines récoltées sur des pieds 
isolés, du fait de la forte dépression de consanguinité observée chez cette espèce 
(Duminil et al., 2016). 
 
4.5. Conclusion 
Nos différentes hypothèses n’ont pu être confirmées. Nous avons effectivement 
montré que la densité de graines d’E. suaveolens était influencée par le type 
forestier, indépendamment de la densité de semenciers potentiels. La densité de 
graines diminue rapidement avec la profondeur et devient nulle à partir de 20 cm. 
Une levée progressive de la dormance et une plus forte vulnérabilité des graines 
aux pathogènes expliquerait une survie se limitant à une dizaine d’années dans les 
sols tropicaux. L’exploitation forestière pourrait favoriser la germination d’une 
partie de ces graines. Mais, cela ne permettra probablement pas de compenser les 
déficits de régénération fréquemment observés pour cette espèce (Kouadio, 2009 ; 
Morin-Rivat et al., 2017). Si rien n’est fait pour compenser ce déficit, il est très 
probable que l’espèce régresse fortement au gré des rotations successives à l’instar 
d’autres grandes espèces héliophiles comme l’ayous, Triplochiton scleroxylon 
(Karsenty et Gourlet-Fleury, 2006).  
La plantation dans les milieux ouverts avec des plantules provenant des graines 








          Chapitre 5  
Near Infrared Hyperspectral Imaging and 
chemometrics for the discrimination of soil 
seed bank of two central African tree species : 
Erythrophleum suaveolens and Erythrophleum 
ivorense 
L’étude de la banque de graines du sol telle que réalisée dans le chapitre 3 
nécessite de prélever des échantillons de sol et les mettre dans des conditions 
favorables de germination de graines qu’ils contiennent. Cette manipulation 
demande beaucoup d’espace et de temps. En outre, il convient d’éviter la 
contamination des échantillons par des graines allogènes. Afin de faciliter ce travail 
laborieux, le présent chapitre évalue la faisabilité d’utiliser l’imagerie hyperspectrale 
proche infrarouge pour détecter et identifier les graines présentes dans le sol. Par 
souci de cohérence, il garde le même modèle biologique que le chapitre précédent, à 
savoir, Erythrophleum suaveolens. Afin d’évaluer la robustesse de la technique, une 
espèce sœur, E. ivorense, complète l’expérimentation. 
Le chapitre est préparé sous forme d’article en vue d’une prochaine soumission 
sous la référence : 
 
Douh, C., Doucet, J.-L., Tosso, F., Daïnou, K., Gorel, A.-P., Loumeto, J.J., 
Mukendi Kayoka, N., Fernández Pierna, J.A., 2018. Near Infrared Hyperspectral 
Imaging and chemometrics for the discrimination of soil seed bank of two central 
African tree species : Erythrophleum suaveolens, and Erythrophleum ivorense. 
 
Banque de graines du sol des forêts denses humides d’Afrique centrale 
 
Chauvelin Douh, Jean-Louis Doucet, Félicien Tosso, Kasso Daïnou, Anaïs-
Pasiphaé Gorel, Jean Joël Loumeto and Juan Antonio Fernández Pierna. 
 
Abstract 
The soil seed bank contains small seeds that are almost unobservable or difficult to 
quantify. Usually, they are identified after germination trials in nursery which are 
cumbersome and time-consuming. The present work explores a new approach based 
on near infrared hyperspectral imaging coupled with chemometric tools. This study 
focuses on the soil seed bank of the African moist forest which is still poorly 
investigated. 83 seeds of two sisters species, namely E. suaveolens and E. ivorense, 
collected in the soil bank (between 0 and 10 cm, in Gabon, Cameroon and Congo) 
were used. Using principal component analysis and partial least squares discriminant 
analysis, we study the capacity of near-infrared hyperspectral imaging spectroscopy 
to identify the seeds of both studied species. This method is fast, non-destructive and 
offer new perspectives to investigate the forest soil seed bank. 
Key-words : soil seed bank, tree species, NIR, hyperspectral Imaging, 
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Soil is a complex mineral and organic matrix and the fundamental links between 
chemical measurements and soil properties are particularly difficult to understand 
(Ben-Dor and Banin, 1995). The soil seed bank designates the stock of viable seeds 
in the soil (Lipoma et al., 2018). It is considered as a significant compartment of the 
natural regeneration of both temperate and tropical forests (Roberts, 1981 ; Sousa et 
al., 2017), and represents the memory of plant communities in an ecosystem (Plue et 
al., 2010 ; Skowronek et al., 2014). Studies dealing with the soil seed bank could 
provide informations on the structure and functioning of the forest ecosystems 
(Odum, 1969 ; Hille Ris Lambers et al., 2005). In the tropics, such studies have been 
mainly conducted in Asia and America (Martins and Engel, 2007 ; Shen et al., 2014 
; Sousa et al., 2017). However, very few studies have been done on this subject in 
central Africa (see Dainou et al., 2011 ; Douh et al., 2018). Classically, in order to 
identify the species present in the soil seed bank, germination tests are needed 
(Daïnou et al., 2011 ; Sousa et al., 2017). These methods are generally time 
consuming and protocols can vary from one study to another (Plaza-Bonilla et al., 
2014). Another difficulty comes from ascertaining the viability of non-germinated 
seeds at the end of the experiments, which it is not appropriate for the smallest 
dormant seeds, which are almost unobservable in the soil bank. There is, thus, an 
urgent need in using faster and more accurate analytical techniques to avoid 
underestimation in the quantification of the soil seed bank. 
In the recent years, new methods based on Near InfraRed (NIR) spectroscopy 
technology have been developed. Thus, NIR has been linked with a microscope to 
create the NIR microscopy (NIRM). This hyphenated instrument includes a classical 
NIR spectrometer coupled with an optical microscope in which the optics has been 
adapted to NIR radiation. NIR microscopes allow the spectra to be collected from 
extremely small sample areas (typically, 50µm×50µm or less, depending on the 
instrument and the configuration) (Yang et al., 2011). Recent developments in NIR 
focal plane array (FPA) technology offer a solution to this problem in the form of 
imaging spectroscopy, which combines the advantages of spectroscopic and 
microscopic methods, along with much faster sample analysis since the spectral data 
are acquired in parallel. A NIR Hyperspectral Imaging (NIR-HSI) spectrometer 
gathers spectral and spatial data simultaneously by recording sequential images of a 
pre-defined sample (Fernández Pierna et al., 2004). 
For both classical NIR and NIR-HSI, the advantages include simplicity of data 
acquisition, low cost per analysis, rapid inspection, nondestructive method, and 
accuracy (Fernández Pierna et al., 2004, 2012 ; Dale et al., 2012). Nonetheless, in 
NIR spectroscopy systems, the samples usually have to be ground at less than 1 mm. 
With NIR-HSI systems sample preparation is not necessary. The samples can be 
scanned without any grinding and can be subsequently used for other purposes (e.g., 
for germination trials) (Roggo et al., 2005).  
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Also, with NIR techniques, one measure gives one average spectrum, while 
thousands of spectra can be obtained with NIR-HSI, giving a complete picture of the 
distribution of chemical compounds at the pixel level (Fernández Pierna et al., 2009; 
Dale et al., 2013; Shahin et al., 2014). Considering the complexity of the spectrum, 
Chemometrics and multivariate statistical approaches are needed to progress in the 
exploitation of the data (Massart et al., 1998).  
Recently, NIR-HSI has been used to discriminate mung bean seeds into normal 
and hard groups (Phuangsombut et al., 2018). This technique has also been used to 
identify the authenticity of maize seed varieties (Cui et al., 2018), among others. 
NIR-HSI has been revealed as a promising tool in the discrimination and 
identification of the quality of cereal grains (Fernández Pierna et al., 2010 ; 
Vermeulen et al., 2017 ; Caporaso et al., 2018). However, to our knowledge, this 
technique has never been used to discriminate or quantify the seed bank of forest 
soils. In this work, a complete procedure based on NIR-HSI coupled with 
chemometrics has been proposed in order to discriminate the soil seed bank of the 
two sister species exhibiting relatively similar morphological characteristics, namely 
Erythrophleum suaveolens and Erythrophleum ivorense. 
5.2. Material and methods 
   5.2.1. Species study and sampling of the soil seed bank 
Erythrophleum suaveolens and Erythrophleum ivorense are two timber species 
belonging to the family of Leguminosae–Detarioideae, exploited in central Africa 
(commonly known as "Tali"). E. suaveolens is found in semi-deciduous rain tropical 
forests, forest galleries and dry forests while E. ivorense is found in evergreen rain 
forests (Aubréville, 1970 ; Duminil et al., 2010). Both species are parapatric and 
their distinction in contact zones is challenging (Gorel et al., 2015 ; Duminil et al., 
2016).  
In this study, seeds of E. suaveolens were collected in June 2015 in the forests of 
the North of the Republic of Congo (Loundoungou) within 4 km
2
-plots of the 
DynAfFor project (Dynamique des Forêts d’Afrique 
Centrale/http://www.dynaffor.org). Seeds of E. ivorense were collected in June 
2008, 2009 and 2015 in Ma'an (Cameroon), and Estuaire sites (Gabon) (Figure 5.1). 
Globally, 83 seeds were collected in the 0-10 cm layer of soil. Table 5.1 summarizes 
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Table 5.1. Synthetic description of the collection sites of seeds of E. suaveolens and E. 
ivorense  
 
  Cameroon (Ma’an) Congo (Loundoungou) Gabon (Estuaire) 
Geographical coordinates 02°21'-02°35'N 02°18' - 02°22N 0°23'-0°24'N 
  08°42'-09°42'E 17°31' - 17°34'E 9°15'-9°27'E 
Altitude (m) 600 – 800 410 – 460 800 – 1000 





Geomorphology sandy to sandy-clay 
Alluvial deposits in the 
Congolese Cuvette 
Shale sandstone -Shale 
limestone 
Forest types Evergreen Semi-deciduous Evergreen 
 
 
Figure 5.1. Location of the collection sites of seeds in Cameroon (Ma'an), in Congo 
(Loundoungou) and in Gabon (Estuaire). 
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Reference numbers have been assigned to each seed (68 seeds of E. suaveolens 
and 15 seeds of E. ivorense). Seeds were kept at ambient temperature and humidity 
until posterior analysis using NIR-HSI. 
 
5.2.2. NIR hyperspectral imaging  
Near-infrared hyperspectral images were acquired with a system combining a NIR 
hyperspectral line scan instrument and a conveyor belt (BurgerMetrics SIA, Riga, 
Latvia; Figure 5.2). The camera was an SWIR XEVA CL 2.5 320 TE4 camera 
(SPECIM Ltd, Oulu, Finland) using an ImSpector N25E spectrograph that includes a 
cooled, temperature-stabilized mercury-cadmium-telluride detector (XENICS nv, 
Leuven, Belgium). The images were acquired in the wavelength range from 1100 
nm to 2400 nm, with a 6.3-nm spectral resolution (ie, 209 wavelengths), and a width 
of 320 pixels using the protocol described in Fernández Pierna et al. (2006, 2012) 
and Vermeulen et al. (2010). 32 scans per image have been averaged and each pixel 
provides an absorbance spectrum at each pixel of the image.  
The Near-infrared spectra acquired on both faces of each seed (lower and upper) 
(Figure 5.3) were extracted with HyperSee software (BurgerMetrics SIA, Riga, 
Latvia) and an average of 1000 pixels/spectra per seed were selected. Spectra with 







Figure 5.2. Near-infrared (NIR) hyperspectral imaging system (courtesy of the Walloon 
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Figure 5.3. a) RBF image of a seed and b)  NIR-HIS image of the same seed. 
 
5.2.3. Analyses 
  5.2.3.1. Soil seed bank identification 
The first step before chemometrics analysis is the building of a spectral library. 
This is done by selecting representative spectra of each seed variety from each 
acquired image. This spectral library was, then, used to assess the capacity of the 
NIR-HSI to distinguish seeds of E. suaveolens and E. ivorense. Once the library has 
been built, different chemometric tools have been used, namely a non-supervised 
method, principal component analysis (PCA, Legendre and Gallagher, 2001 ; Wise 
et al., 2006), and a supervised technique, partial least squares discriminant analysis 
(PLS-DA, Barker and Rayens, 2003 ; Roggo et al., 2005 ; Naganathan et al., 2008 ; 
Williams et al., 2009 ; McGoverin et al., 2011).  
(B) 
(A) 
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The PCA was used as an exploratory method to investigate the possibility of 
distinguishing the seeds of the two species on the basis of their spectra linked to the 
chemical differences of the seeds constituents (Janné et al., 2001 ; Dale et al., 2012 ; 
Fernández Pierna et al., 2012). The PCA loadings obtained from the PCA were 
investigated to figure out which molecules were responsible of the separation, if any, 
of seeds for both species (Reeve et al., 1996 ; Silverstein et al., 2007 ; ASD Inc. 
2005-2013).  
When dealing with PLS-DA, a first calibration model needs to be built before 
being validated to check its capacity for discriminating both seed species. For this, 
50 and 11 seeds of E. suaveolens and E. ivorense respectively were used for 
calibration and 18 and 4 seeds (respectively for E. suaveolens and E. ivorense) for 
validation. The accuracy of the PLS-DA classification model was determined in 
terms of sensitivity and specificity values. Sensitivity or true positive rate is a 
statistical measure of how the classification model is able to recognize a sample 
belonging to a given class. And, the specificity or true negative rate measures the 
ability of the model to reject all samples not belonging to that given class 
(Eylenbosch et al., 2017).  
All the analyses were performed using the Matlab R2015a software (The 
MathWorks, Inc, Natick, MA, USA) and the computing environment R (Team, 
2013). 
5.3. Results and discussion 
   5.3.1. Spectral signatures of E. suaveolens and E. ivorense 
seeds  
Figure 5.4 shows the spectra and the raw mean spectra NIR of E. suaveolens and 
E. ivorense seeds obtained with NIR-HSI. The overall level of absorbance appears to 
be higher for E. ivorense seeds than for E. suaveolens seeds. This trend shows that 
seeds of E. suaveolens would have significant light scattering, which would lead to a 
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Figure 5.4. The spectra and the raw mean  spectra of the 68 seeds of E. suaveolens and 15 
seeds of E.   ivorense. 
 
5.3.2. Discrimination of the soil seed bank of two tree species : 
E. suaveolens and E. ivorense 
Globally, a trend of discrimination between the two types of seeds is observed 
(Figure 5.5). The first two axes of the PCA analysis displayed 95.01% of the 
explained variance (76.64% for the PC1 and 18.37% for the PC2). An observation of 
the PCA loadings (not shown) allowed refusing water absorption bands as 
responsible for this separation pattern. When using PLS-DA on the calibration set, a 
specificity and sensibility of 100% were obtained (Table 5.2). The validation of 
discrimination of E. suaveolens vs. E. ivorense displayed a sensibility of 100% and 
specificity of 80%. These results confirm the ability of the PLS-DA classification 
method to discriminate the seeds of the two sister tree species presenting relatively 


















Figure 5.5. Principal component analysis of seeds of E. ivorense  and E. suaveolens 
 
Table 5.2. Results obtained during calibration of the discrimination model constructed 
with partial least squares discriminant analysis (PLS‐DA).  
Classes Sensitivity (%) Specificity (%) 
E. ivorense 100 100 
E. suaveolens 100 100 
 
This difference obtained with PLS-DA can be explained by performing a study of 
the PLS-DA loadings. The first latent variable indicated a certain contribution of 
amino acids (wavelength, 1500-1600 nm) in the seeds of E. suaveolens. While, in 
the second principal component, the total absence of amino acids in the seeds of E. 
ivorense were observed. The amino acids corresponding to the amide group (N – H) 
and to the seeds of E. suaveolens, reported in PC1 are responsible in the formation 
of proteins and consequently, the distinction between the two seeds types 
(Silverstein et al., 2007 ; ASD Inc. 2005-2013). 
Gorel et al. (2015) demonstrated that the seeds of E. suaveolens are larger in size 
than the E. ivorense seeds and according to Duminil et al. (2016), E. suaveolens 
typically occupies drier climates than E. ivorense.  
Results of the present study assumes that the tissues surrounding the embryo 
(integument, albumin) of E. suaveolens seeds will tend to accumulate more protein 
to ensure their survival during dry periods, and that have been detected by infrared 
light beams.  
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While, the small size of E. ivorense seeds, typically occuping wetter climates, 
could lead to the very low accumulation of proteins which have not been detected. In 
addition, this wet climate supposes good conservation conditions of these seeds and 
an important accumulation of proteins would be relatively negligible to ensure their 
survival. 
According to Hacisalihoglu et al. (2010), the proteins have the role being a source 
of nitrogen, carbon, sulfur for the future nutritive needs of embryo of the seeds. 
Moreover, several studies demonstrated that a large amount of proteins in the seeds 
ensures the vigor of the embryo and consequently the germination of the seeds 
(Dumas and Rogowsky, 2008 ; Noguero et al., 2011 ; D'Erfurth et al., 2012). This 
observation assumes also that the absence of protein in E. ivorense seeds would the 
vigor of the embryo and seeds therefore would have prolonged dormancy compared 
to the E. suaveolens seeds.  
5.4. Conclusions 
This study demonstrated that NIR hyperspectral imaging coupled to chemometrics 
is an efficient tool to discriminate the seeds of two sister tree species. Difference in 
protein content could explain the differences observed between the two seed 
varieties but this should be validated in future research by the Kjeldahl method 
(Kjeldahl, 1883 ; Biancarosa et al., 2017 ; Sadaiah et al., 2018 ; Mæhre et al., 2018). 
This exploratory work offers new perspectives in qualifying and quantifying the 
soil seed bank of forests But, in order to validate the approach, additional tests 
should be done on the smallest seeds found in the soil of the rainforests (Douh et al., 









Synthèse générale, conclusion et perspectives 
Cette thèse portait sur la banque de graines du sol des forêts denses humides 
d’Afrique centrale. L’approche développée se voulait pluridisciplinaire. Le présent 
chapitre dresse d’abord une brève synthèse des résultats majeurs obtenus durant la 
recherche doctorale. Il présente ensuite les implications en termes de résilience et de 
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6.1. Synthèse générale, conclusion et perspectives 
    6.1.1. Les types de végétation, en lien avec les conditions 
édaphiques, influencent la densité et la diversité spécifique de la 
banque de graines des sols forestiers d’Afrique centrale 
Dans le chapitre 3, une étude de caractérisation de la banque de graines du sol a 
été menée dans deux types de forêts du Nord Congo. Ces types reposaient sur des 
sols différents et correspondaient à des stades différents du cycle sylvigénétique. Le 
premier type était une forêt perturbée sur des sols argilo-sableux à sablo-argileux 
(forêt à Celtis) et le second une forêt mature sur des sols sablonneux (forêt à 
Manilkara) (Fayolle et al., 2014 ; Freycon, 2014). Plusieurs enseignements ont été 
tirés de cette étude.  
D’abord, elle a démontré que la densité de la banque de graines du sol variait en 
fonction du site. La densité moyenne de graines dans le sol était significativement 
plus élevée en forêt à Celtis (330 graines/m
2) qu’en forêt à Manilkara (247 
graines/m
2
). De plus, la richesse floristique de la banque du sol de la forêt à Celtis 
était supérieure à celle de la forêt à Manilkara, générant au final des banques 
différentes entre les deux types forestiers. Le fait que la forêt à Celtis ait été plus 
perturbée par le passé que la forêt à Manilkara pourrait expliquer cette différence de 
densité et de richesse floristique. On rappellera les travaux de Hopkins et Graham 
(1987) qui ont montré que la banque de graines du sol des forêts matures hébergerait 
des espèces à plus courte durée de vie (de 1 mois à 1 an) que celles des forêts 
perturbées, ces dernières renfermant davantage de taxons pionniers (Warr et al., 
1993).  
Parmi les taxons pionniers indicateurs des forêts à Celtis figurent le parasolier, 
Musanga cecropioides. Cette espèce est particulièrement abondante dans les dix 
premiers centimètres du sol. Young et al. (1987) observent les mêmes tendances 
dans les forêts du Costa Rica pour le genre vicariant Cecropia (Schnell, 1961). Ils 
démontrent que, dans les dix premiers centimètres du sol des forêts tropicales 
costaricaines, les espèces pionnières de ce genre comptent pour plus de 40% des 
graines observées. La composition de la banque de graines du sol témoigne du stade 
de développement des forêts à Celtis et à Manilkara puisque dans la forêt à 
Manilkara, certains taxons pionniers des premiers stades de la succession végétale 
tels que Musanga cecropioides et Macaranga monandra sont absents jusqu’à 10 cm 
de profondeur du sol. Ils ne réapparaissent que dans la couche profonde de 10 à 20 
cm alors que ces espèces sont absentes dans la végétation environnante. Cette 
observation suppose que ces espèces ont existé auparavant et possèdent des graines 
dormantes de longue durée de vie dans la banque du sol.  
Selon Aubreville (1947) et Luo et al. (2017), ces espèces pionnières sont 
caractérisées par une reproduction annuelle, voire continue. Leur croissance en 
hauteur est très rapide (De Ruiter, 1976). M. cecropioides forme un peuplement 
fermé de 20-25 m de hauteur en 14 ans. Leur durée de vie excède rarement vingt ans 
(Kahn, 1982 ; Bazzaz, 1991 ; Gourlet-Fleury et al., 2013). 
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Par contre, les peuplements du genre Macaranga disparaissent entre 10 et 15 ans 
(Kahn, 1982 ; Jaffré & De Namur, 1983). Selon Catinot et al. (1983), l’abondance 
des espèces pionnières telles que : M. cecropioides et Macaranga spp., est 
caractéristique des perturbations anthropiques. Ces espèces sont celles qui sont les 
plus susceptibles de participer à la reconstitution rapide du couvert végétal après une 
perturbation importante.  
De ce fait, elles concourent à un recyclage rapide des éléments nutritifs du sol par 
l’intermédiaire d’une litière abondante (Mitja & Hladik, 1989). Puisque la forêt à 
Manilkara évolue vers le stade climacique, les espèces susmentionnées auraient 
disparu dans la végétation environnante au profit d’autres espèces plus longévives. 
Néanmoins, le taxon pionnier, Harungana madagascariensis est bien présent dans 
toutes les couches de sol de la forêt à Manilkara. Selon Belesi (2009), H. 
madagascariensis est un taxon résilient à la sècheresse et caractéristique de la forêt 
dense sempervirente se développant souvent sur des sols relativement pauvres. Il est 
également observé dans les endroits marécageux, les clairières des régions boisées et 
les savanes (White & Abernethy, 1996). Louppe et al. (1995) ont démontré que les 
graines de cette espèce étaient dormantes et que la dormance pouvait être levée par 
le passage du feu. Le fait que les genres Musanga et Macaranga soient remplacés 
par Harungana dans les forêts à Manilkara pourrait donc s’expliquer par : (i) des 
activités agricoles ancestrales moins intenses dans ce type de forêt se développant 
sur des sols moins favorables à l’épanouissement des cultures, (ii) une plus longue 
longévité des graines d’Harungana dans ce type de sol, (iii) un apport continu en 
graines de cette espèce par des agents de dispersion particulièrement efficaces. 
Deux essences forestières exploitées pour leur bois d’œuvre, le bilinga N. 
diderrichii et le tali E. suaveolens ont été observées dans les banques de graines. 
Contrairement à E. suaveolens qui n’apparait uniquement que dans la banque du 
sol de la forêt à Celtis, N. diderrichii était abondante au sein des deux types 
forestiers. Selon Opuni-Frimpong et Opuni-Frimpong (2012), N. diderrichii est une 
espèce pionnière exigeante en lumière, présente aussi bien en forêt dense 
sempervirente qu’en forêt dense semi-décidue. Les auteurs démontrent qu’en Sierra 
Leone, l’espèce vit en association avec d’autres espèces exigeantes en lumière 
comme Bridelia grandis, Terminalia ivorensis et Zanthoxylum sp.  
Dans la présente étude, le genre Zanthoxylum a aussi été observé dans les deux 
types de forêts. E. suaveolens est la quatrième essence de bois d’œuvre la plus 
exploitée dans les forêts du Bassin du Congo après Aucoumea klaineana (Okoumé), 
Entandrophragma cylindricum (Sapelli) et Triplochiton scleroxylon (Ayous) 
(ATIBT, 2016). Cette espèce héliophile souffre généralement d’un déficit de 
régénération en forêt mature (Hawthorne, 1995 ; Durrieu De Madron & Forni, 
1997).  
Ces raisons ont justifié l’intérêt tout particulier porté à cette essence, dans les 
chapitres 3 et 4, pour (i) : comprendre les conditions de persistance et de levée de 
dormance des graines présentes dans le sol et (ii) explorer la possibilité d’utiliser les 
approches de spectroscopie proche infrarouge pour l’identification des espèces 
présentes dans la banque du sol. 
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6.1.2. Les graines de certaines espèces héliophiles longévives 
peuvent persister de nombreuses années dans la banque du sol 
Dans le chapitre 4, nous avons montré que la longévité des graines d’E. suaveolens 
dans la banque du sol serait de 5 à 9 ans et que la densité de graines variait très 
fortement en fonction du type de forêt. 
Plusieurs techniques permettent d’étudier la longévité des graines dans la banque 
du sol. La première procède par enfouissement expérimental dans des conteneurs 
remplis de sols et placés en conditions défavorables de germination (faible 
luminosité, faible humidité, etc.) ou profondément enfouis dans des sacs poreux 
placés dans des sols forestiers (Darlington & Steinbauer, 1961 ; Kivilaan & 
Bandurski, 1981 ; Hopkins & Graham, 1987). Selon Vasquez-Yanes et Smith 
(1982), les expériences du premier type ne reflètent que partiellement les conditions 
naturelles dans la mesure où les graines ne sont pas soumises à l'action des 
prédateurs, pathogènes et autres facteurs susceptibles de les affecter.  
La technique adaptée dans le cadre de cette thèse, s’est  basée sur des tests de 
germination et de datation carbone à base d’un spectromètre de masse par 
accélérateur (AMS = accelerator mass spectrometry). Sur base de cette méthode, 
Dalling et al. (2009) ont montré que les graines de trois taxons pionniers longévifs, 
collectées dans les trois premiers centimètres du sol des forêts tropicales 
d’Amérique, conservaient leur viabilité bien qu’âgées de 18 à 38 ans. Nous n’avons 
pu dater que cinq graines d’E. suaveolens et des répétitions supplémentaires seraient 
nécessaires pour statuer définitivement sur leur longévité.  
Toutefois, rappelons qu’aucune graine d’E. suaveolens n’a été collectée à plus de 
20 cm de profondeur du sol, ce qui semble plaider en faveur d’une viabilité limitée, 
laquelle est confirmée par les résultats obtenus lors des tests de levée de dormance à 
l’acide sulfurique. 
Les densités de graines d’E. suaveolens étaient très différentes selon les types de 
forêts avec respectivement 8,55 graines/m
2
 et 0,15 graines/m
2
 d’E. suaveolens dans 
la forêt à Celtis et la forêt à Manilkara. Plusieurs raisons peuvent expliquer cette 
différence.  
Premièrement, elle pourrait être liée à des différences de composition et/ou de 
structure des types forestiers étudiés. En termes de composition, les densités de 
pieds potentiellement fertiles d’E. suaveolens (dhp ≥ 30 cm) sont de 0,34 pied/ha 
pour la forêt à Celtis et 0,99 pied/ha pour la forêt à Manilkara. Ce constat laisse 
suggérer que le faible nombre de graines collecté dans le sol de la forêt à Manilkara 
n’est pas influencé par l’abondance d’arbres en âge de reproduction.  
Selon Mbarga et al. (1999), la fructification de certaines espèces pionnières 
régresse et/ou s’estompent dans les vieilles forêts, notamment lorsqu’elles se 
retrouvent en dessous de la canopée. Ouédraogo et al. (2018) confirment que les 
diamètres de floraison et de fructification d’E. suaveolens seraient influencés par les 
types forestiers, et que le statut reproducteur de l’espèce varierait avec l'exposition 
de sa couronne à la lumière.  
Selon Loubota Panzou et al. (2018), l’espèce atteint tout au plus 35 m de haut et 
serait donc susceptible d’être surcimée par d’autres espèces dans les anciennes forêts 
à l’instar de la forêt à Manilkara dont la hauteur atteint les 45 m. 
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Deuxièmement, les facteurs climatiques (la température, la pluviométrie, 
l’humidité) pourraient influencer la phénologie des espèces d’arbres, et par 
conséquent, la quantité de graines produites  (Hecketsweiler, 1992 ; Mapongmetsem 
et al., 1998). Toutefois, un climat relativement similaire dans les deux zones 
d’études ne semble pas plaider en faveur de cette hypothèse. 
Troisièmement, les conditions édaphiques pourraient jouer un rôle déterminant. 
D’une part, la fertilité du sol pourrait influencer la phénologie et la croissance des 
arbres. Par exemple, Cardoso et al. (2012) ont démontré que la phénologie et la 
croissance de deux espèces pionnières (Senna multijuga et Citharexylum 
myrianthum) différaient en fonction de l’humidité et de la fertilité du sol. D’autre 
part, l’acidité et/ou la porosité du sol pourrait influencer la conservation des graines 
dans le sol (Long et al., 2009, 2015 ; Pakeman et al., 2012). Van Schaik et Mirmanto 
(1985) estiment qu’en forêt mature, la floraison et la fructification diminueraient 
avec l’acidité du sol (pH = 4.3). Nous ne pensons pas que le pH, légèrement plus 
acide dans les forêts à Manilkara (Freycon, 2014) ait une influence dans la mesure 
où des graines aux téguments moins épais (par exemple Nauclea diderrichii, 
Harungana madagascariensis) ont été observées dans la banque du sol de la forêt à 
Manilkara (Douh et al., 2018). D’autres études plus approfondies seraient toutefois 
nécessaires pour évaluer l’influence du pH du sol dans la conservation des graines 
en forêt dense humide d’Afrique centrale.  
Quatrièmement, une différence dans les communautés animales intervenant dans 
la prédation et/ou la dispersion secondaire des graines pourrait aussi influer sur la 
densité de graines observée (Haurez et al., 2013 ; Dantas de Paula et al., 2018 ; Ma 
Hongyuan et al., 2018). En forêts tropicales, les animaux jouent un rôle crucial dans 
le cycle de reproduction des communautés végétales, en tant que principaux agents 
de la pollinisation et de dispersion des graines (Janzen, 1969 ; 1970).  
Dans les forêts de la présente étude, Stokes et al. (2010) démontrent que les 
densités des grands mammifères, éléphants, gorilles et chimpanzés) sont plus 
élevées en forêt à Celtis de Loundoungou que dans la forêt à Manilkara de Mokabi. 
Forget et al. (2006) et Dantas de Paula et al. (2018), considèrent que la perte des 
grands mammifères pourrait affecter non seulement la dispersion des graines mais 
aussi la prolifération des rongeurs. Evrard et al. (2017) estiment que cette 
prolifération des rongeurs pourrait se traduire dans certains cas par une dispersion 
secondaire des graines, et dans d’autres par une plus grande prédation. Guion 
(2011), a observé qu’une espèce de rongeur, Cricetomys eminii, était friande de 
graines d’E. suaveolens. Toutefois, le devenir de ces graines n’a pu être précisé. Il 
en est de même dans l’étude de Tosso et al. (2017) sur une autre légumineuse 
commerciale (Guibourtia tesmannii).  
Pour statuer sur la part relative de chacune de ces quatre hypothèses des études 
complémentaires s’imposent. D’une part, sur la phénologie et d’autre part sur la 
dispersion et/ou la prédation des graines. 
Toutefois, quelle que soit l’origine de la faible abondance des graines d’E. 
suaveolens dans certains sols, des interventions sylvicoles s’imposent si on veut 
éviter la raréfaction de l’espèce au cours des rotations d’exploitation successives 
(Ruiz Pérez et al., 2005 ; Degen et al., 2006 ; Kouadio et al., 2014 ; Duminil et al., 
2016).  
Banque de graines du sol des forêts denses humides d’Afrique centrale 
86 
En effet, Morin-Rivat et al. (2014) ont démontré que les arbres aujourd’hui 
exploités s’étaient installés dans des champs laissés vacants. Une agriculture moins 
mobile qu’autrefois, et défrichant toujours les mêmes parcelles ne permet plus de 
trouver les conditions idéales à la régénération de l’espèce. Une régénération 
artificielle par plantation semble donc s’imposer là où l’espèce est absente de la 
banque du sol. Là où elle est présente une régénération naturelle assistée tirant profit 
de la banque du sol pourrait être envisagée mais des expérimentations préalables 
seraient nécessaires afin d’en préciser les modalités. 
 
6.1.3. Perspective d’identification de la banque de graines du sol 
par le système d’imagerie hyperspectrale proche infrarouge 
Le chapitre 5, s’est attelé à explorer la possibilité d’utiliser l’imagerie 
hyperspectrale proche infrarouge dans les études relatives à la banque de graines du 
sol. 
Plusieurs études ont déjà montré la capacité de cette technique dans la 
discrimination des échantillons dans le domaine agricole (Hacisalihoglu et al., 2010 ; 
Shrestha et al., 2017 ; Caporaso et al., 2018). A notre connaissance, il n’existerait 
aucune étude traitant de la distinction des graines d’espèces d’arbres de forêts 
tropicales avec l’imagerie hyperspectrale proche infrarouge, couplée à la 
chimiométrie. Nos travaux ont montré que cette technique permettait de distinguer 
les graines des deux espèces sœurs : E. suaveolens et E. ivorense. Il s’agit donc d’un 
résultat innovant qui ouvre des perspectives intéressantes pour l’identification 
d’autres graines d’espèces d’arbres forestiers. Ainsi, des tests supplémentaires 
devraient être effectués sur les espèces d'arbres dotés de petites graines et retrouvés 
en abondance dans la banque des sols forestiers, telles que : Musanga cecropioides, 
Nauclea diderrichii, Macaranga spp...,. En effet, c’est principalement pour de telles 
espèces que la méthode pourrait s’avérer utile car de telles graines, à l’inverse de 
celles du genre Erythrophleum, ne sont pas facilement dénombrables. Cette nouvelle 
démarche devrait aussi permettre d'éviter des longs et fastidieux essais de 
germination en pépinière dont l’identification des espèces dépend fortement des 
aptitudes de l’opérateur. 
 
6.2. Implications des résultats pour la restauration et 
la régénération des forêts denses humides d’Afrique 
centrale 
Selon Gourlet-Fleury et al. (2013), un type forestier peut être considéré comme 
étant plus ou moins résilient sur base des critères suivants : (i) plus la diversité 
floristique est élevée, mieux la forêt pourrait s’adapter aux changements ; (ii) plus le 
nombre d’espèces d’arbres pionniers à courte durée de vie est élevé, plus la forêt 
pourrait résister aux perturbations anthropiques mais pas à la sécheresse (car ces 
espèces sont généralement plus sensibles au stress hydrique) ; (iii) plus le nombre 
d’espèces d’arbres à bois dense et à croissance lente est élevé, mieux la forêt 
résisterait au stress hydrique, mais réagirait moins vite et moins bien aux 
perturbations anthropiques ; (iv) la richesse des sols permettant une croissance plus 
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rapide favoriserait la reconstitution après une perturbation importante, mais 
augmenterait la dépendance en eau des sols ; (v) l’intensité des perturbations passées 
favoriserait des espèces adaptées à ces perturbations, rendant la forêt plus résiliente.  
Noble et Slayter (1980) ont estimé que parmi les attributs de l’écosystème 
permettant d’évaluer la résilience d’une communauté végétale après une 
perturbation importante, la banque de graines du sol serait l’un des meilleurs. 
Globalement, nos résultats suggèrent que la forêt à Celtis aurait été régulièrement 
perturbée par le passé et qu’elle serait potentiellement plus résiliente aux 
perturbations anthropiques que la forêt à Manilkara, laquelle serait plus mature et 
donc hébergerait un nombre plus limité d’espèces pionnières (Gourlet-Fleury et al., 
2004, 2011 ; Ouédraogo et al., 2011 ; Oslisly et al., 2013; Morin-Rivat et al., 2014). 
Toutefois, en cas de dégradation répétée, la résilience des forêts à Celtis risquerait 
de régresser en raison de la perte de biodiversité et de l’augmentation de 
l’abondance des taxons pionniers à courte durée de vie, présentant une dépendance 
en eau élevée, et donc, plus sensibles à la sècheresse que la forêt à Manilkara. Ces 
observations convergent avec les conclusions de Martins et Engel (2007), qui ont 
évalué la composition floristique de la banque de graines du sol dans les fragments 
de forêts tropicales au Brésil avec différentes histoires de perturbations 
anthropiques. Les auteurs démontrent qu’une faible richesse ou densité des taxons 
pionniers à courte durée de vie dans la banque du sol indique que l’écosystème perd 
plus facilement sa résilience face aux perturbations anthropiques. Ainsi, les 
variations de la composition floristique de la banque de graines du sol des deux 
types de forêts étudiés révèlent un processus de recolonisation différent, ce qui 
devrait influencer les stratégies de gestion et/ou d’exploitation. 
Par ailleurs, nos résultats ont démontré que la banque de graines du sol contribuait 
faiblement à la régénération des essences forestières exploitées. Plusieurs études le 
confirme (Demel Teketay & Granström, 1995 ; Daïnou et al., 2011). En forêt 
tropicale du Ghana, Hall et Swaine (1980) n’ont observé que trois essences de bois 
d’œuvre : N. diderrichii, Milicia excelsa et Terminalia ivorensis. Daïnou et al. 
(2011) en ont observé deux : E. suaveolens et  Terminalia superba. En fait, les 
essences de bois d’œuvre ont rarement des graines dormantes, aptes à persister dans 
la banque du sol (Meunier et al., 2015). Pouvoir tirer parti de la banque de graines 
du sol pour favoriser la régénération des essences commerciales semble donc 
difficilement envisageable, bien que certaines nuances s’imposent entre les types 
forestiers que nous avons étudiés.  
La forêt à Celtis semble a priori bien appropriée pour la production du bois 
d’œuvre étant donné qu’elle est installée sur des sols relativement riches pouvant 
garantir une croissance relativement rapide des individus (Fayolle et al., 2014). 
Toutefois, une sylviculture post-exploitation serait nécessaire afin de garantir une 
gestion réellement durable de l’exploitation forestière (Ouédraogo et al., 2011; 
Gourlet-Fleury et al., 2013).  
En effet, les grandes essences héliophiles exploitées pour le bois et typiques de 
cette forêt (ayous Triplochiton scleroxylon, limba Terminalia superba,  tali 
Erythrophleum suaveolens, assaméla Pericposis elata,...) y ont une régénération 
déficiente (Bourland et al., 2013 ; Morin-Rivat et al., 2017).  
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A l’exception d’E. suaveolens, ces espèces ne sont pas présentes dans la banque de 
graines du sol et ne peuvent en conséquence pas profiter de l’ouverture de la 
canopée résultant de l’exploitation forestière. Nos investigations sur E. suaveolens, 
ont montré que les graines de l’espèce sont susceptibles de perdurer pendant une 
dizaine d’années dans la banque du sol. L’ouverture du couvert forestier lors des 
travaux d’exploitation forestière pourrait donc lui être bénéfique, bien qu’elle 
demeure limitée à 6% en forêts légalement exploitées (Kleinschroth, 2016), ce qui 
parait insuffisant pour compenser le déficit de régénération.  
Kleinschroth (2016) considère que les bords de route constituent des habitats 
particulièrement favorables pour la régénération des espèces commerciales. L’auteur 
démontre que la densité des essences commerciales de moins de 15 cm de dhp y est 
presque trois fois supérieure qu’en forêt adjacente exploitée. Une meilleure 
valorisation de ces bords de route pour une future production de bois d’œuvre mérite 
en conséquence d’être explorée. Le bilinga Nauclea diderrichii pourrait aussi 
bénéficier de ce type de sylviculture. Pour les autres espèces, une régénération 
naturelle assistée (Doucet et al., 2004) ou des méthodes de régénération artificielle 
(Doucet et al., 2016) semblent nécessaires. Enfin, la pratique des éclaircies pourrait 
doper la reconstitution de certaines espèces dont la croissance des jeunes pieds serait 
inhibée par le manque de lumière (Gourlet-Fleury et al., 2013).  
La forêt à Manilkara se distingue de la forêt à Celtis par une banque de graines 
ayant une plus faible densité de graines et une moindre diversité en taxons ligneux 
pionniers. Les Musanga et Macaranga sont remplacés par Harungana 
madagascariensis probablement plus apte à se développer sur des sols filtrants. Par 
mesure de précaution, étant donné la probable moindre résilience aux perturbations 
anthropiques, les normes d’une exploitation forestière à faible impact devraient être 
rigoureusement appliquées afin de limiter les ouvertures dans les peuplements 
(Goulet-Fleury et al., 2013). Les espèces commerciales de ce type forestier sont 
encore moins abondantes dans la banque de graines du sol que dans le type 
précédent. Nos inventaires ont notamment mis en évidence la rareté des graines d’E. 
suaveolens. Ici aussi la mise en place d’une sylviculture adaptée se justifie.  
Elle pourrait reposer sur les mêmes méthodes d’appui à la régénération ou à la 
reconstitution que dans le type précédent, tout en se focalisant sur des essences 
adaptées à un développement sur un substrat pauvre et sableux, comme l’azobé 
Lophira lata, le dibétou Lovoa trichilioides, ... (Fayolle et al., 2014). Par ailleurs, les 
espèces tolérant l’ombrage étant plus abondantes dans la forêt à Manilkara que dans 
la forêt à Celtis, une exploitation tournée vers ces espèces (niové Staudtia 
kamerunensis, limbali Gilbertiodendron dewevrei, Manilkara,...) pourraient peut-
être se justifier si le marché du bois le permettait. En effet, les plantules de ces 
espèces abondent généralement dans le sous-bois, ce qui permet d’assurer la 
reconstitution des stocks sur le long terme, pour autant que la rotation soit adaptée.  
Il faudrait néanmoins vérifier au préalable la réponse de cette banque de plantules 
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6.3. Conclusion et perspectives 
La présente thèse, quoiqu’ayant posé les bases de la caractérisation de la banque 
de graines du sol dans les forêts d’Afrique centrale, ne saurait apporter toutes les 
réponses aux interrogations dans le domaine. Plusieurs pistes de recherche sur la 
régénération des forêts denses humides d’Afrique centrale restent méconnues ou peu 
explorées. Il s’agit notamment de : 
 
6.3.1. La compréhension du rôle relatif de la pluie de graines et 
de la banque de graines du sol dans la régénération forestière 
Démêler les contributions relatives de ces deux potentiels de régénération naturelle 
demeure une piste de recherche à explorer. De nombreux auteurs (Drake, 1998 ; 
Moles & Drake, 1999 ; Pakeman & Small, 2005) ont tenté d’exclure l'intégration de 
la pluie de graines récente en ne considérant pas la couche de litière, mais cette 
méthode ne peut être totalement satisfaisante. Elle devrait être complétée d’une 
quantification de la pluie de graines à partir de pièges à graines disposés de façon 
statistiquement rigoureuse. Par ailleurs, il faudrait aussi pouvoir mieux maitriser les 
types de dormance des différentes graines observées. Des approches menées espèce 
par espèce s’imposent. Elles devraient combiner différents gradients 
environnementaux, tels l’éclairement et l’humidité (Vleeshouwers et al., 1995 ; 
Long et al., 2015).  
Ce volet pourrait être étudié par une comparaison de la banque de graines du sol, 
de la pluie de graines et de la composition de la végétation environnante. La 
présence ou non de graines dans l'un ou l'autre compartiment par rapport à la 
composition de la végétation permettra de tirer des conclusions et hypothèses sur la 
contribution relative de chaque compartiment dans la régénération des forêts. 
 
6.3.2. L’influence de la saisonnalité et du stade sylvigénétique 
sur l’abondance et la composition de la banque de graines du sol 
En forêts tropicales d’Asie et d’Amérique, plusieurs auteurs ont démontré que les 
variations saisonnières influent sur la floraison et la fructification, et par conséquent 
sur l’abondance des graines dans les sols forestiers (Young et al., 1987 ; Saulei & 
Swaine 1988 ; Dalling et al., 1997 ; 1998). On peut supposer qu’il en est de même 
dans les forêts africaines. Malheureusement, à l’exception de quelques essences 
commerciales, les données phénologiques demeurent rares, surtout pour les espèces 
pionnières peu longévives. Des suivis réguliers des états de floraison et de 
fructification des espèces les plus abondantes dans les banques de graines du sol 
seraient donc utiles. Nos travaux sur E. suaveolens ont montré que le type de forêt 
pourrait influencer cette phénologie. Des études comparant la phénologie en 
fonction de la position dans le cylcle sylvigénétique seraient en conséquence d’une 
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6.3.3. L’évaluation des densités de graines dans la banque du 
sol par l’imagerie hyperspectrale proche infrarouge 
Le protocole élaboré lors de cette étude devrait être testé sur d’autres taxons 
comme : Nauclea diderrichii, Milicia excelsa, Musanga cecropioides, Macaranga 
spp. Ces tests devraient ensuite être menés en conditions « réelles », c’est-à-dire, 
avec des graines enfouies dans le sol. 
 
6.3.4. Le monitoring de la résilience des types forestiers et les 
interventions sylvicoles adaptés 
Dans cette thèse, nous avons formulé plusieurs hypothèse quant à différents 
niveaux de résilience des types forestiers étudiés. La mise en place de parcelles 
permanentes de suivi, notamment sur les pistes abandonnées serait nécessaire pour 
évaluer la vitesse de recolonisation et l’évolution de la végétation sur le long terme. 
De même, il serait intéressant de voir dans quelle mesure la banque de graines d’E. 
suaveolens et de N. diderrichii peut être mobilisée pour palier les déficits locaux de 
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Appendix 3.1. Summary of the different life-forms of seedlings which germinated from 
the forest soils by forest types and soil layer. 
Celtis forest 
Soil layers   Tree and shrub   Graminoids                 Forbs Climbers 
 
                     P SB NPLD 
   
 
M. cecropioides - M. spinosa 
   
Phyllanthus sp - V. diffusa F. elasticoides  
Litter M. discoidea - N. diderrichii - -              - Oldenlandia sp  
 
 
Zanthoxylum sp - A. boonei 
   
Palisota sp. - S. americana 
 
 
D. caloneura  
     
Seeds/m2 14.4 - -              -                  18.9       1.1 
 
M. cecropioides - M. spinosa P. cf. macroceras 
 
    Poaceae sp.1  V. diffusa - Oldenlandia sp Sabicea sp 
 
M. monandra - M. barteri 
  
    Poaceae sp.2  Palisota sp. - Tristemma sp 
 
 




C. diffusa - Mikania sp 
 
0-5 cm Leptactina sp. - E. suaveolens 
     
 
Tetrorchidium didymostemon 
     
Seeds/m2 27.8 1.1 -            2.2                   51.1        1.1 
  M. cecropioides - N. diderrichii P. cf. macroceras       Poaceae sp.1  M. hirtus - Oldenlandia sp Sabicea sp  
 
M. spinosa - M. monandra  A. micrantha -     Poaceae sp.2  V. diffusa - Palisota sp Adenia sp 
 
D. caloneura - M. barteri  
  
    Cyperaceae sp.1 S. imperforata - Otomeria sp 
 
5-10 cm E. suaveolens  
  
    E. indica M. nudicaulis - E. sumatrensis  
 
     
C. diffusa - E. thymifolia - 
 
     
Costus sp - Commelina sp 
 
          Geophylla sp    
Seeds/m2 25.5 2.2 -          4.4                   76.7        2.2 
 
M. cecropioides - M. spinosa 
  
   Digitaria sp Oldenlandia sp - Tristemma sp Sabicea sp 
 
N. diderrichii - O. welwitschii 
  






E. thymifolia - Palisota sp 
 
     
C. diffusa - Pityrogramma sp 
 
     
Haumania sp - Commelina sp 
 
          S. americana - M. nudicaulis    
Seeds/m2 21.1 - -          2.2                  45.5       1.1 
Manilkara forest 
 
H. madagascariensis  S. kamerunensis 
  
V. diffusa - M. hirtus  Dioscorea sp 
Litter D. caloneura - Zanthoxylum sp P. cf. macroceras -           - Oldenlandia sp - S. americana  Adenia sp 
 
Barteria sp.2 - M. discoidea 
   
C. prostrata   F. elasticoides  
  Barteria sp.1            
Seeds/m2 10 2.2 -                   18.9       6.7 
 
N. diderrichii - Barteria sp.1 P. cf. macroceras 
 
  Digitaria sp Oldenlandia sp - V. diffusa  A. scelerata 
 
H. madagascariensis   A. micrantha - 
 
Otomeria sp - E. sumatrensis Cissus sp 
0-5 cm M. discoidea  
   
S. americana - M. hirtus Adenia sp 
      
Dioscorea sp 





































Seeds/m2 13.9 2.2 -         1.1                  27.8      7.8 
 
H. madagascariensis  
  
Poaceae sp.1 Otomeria sp - Oldenlandia sp 
 
5-10 cm N. diderrichii - D. caloneura - - 
 
C. prostrata - B. diffusa         - 
 
Z. gilletii - M. discoidea  
   
M. hirtus - Laurembergia sp 
 
          V. diffusa - Alysicarpus sp   
Seeds/m2 21.7 - -         1.1                  32.2        - 
  N. diderrichii - M. cecropioides P. cf. macroceras   Digitaria sp Celosia sp - V. diffusa- M. hirtus  




Otomeria sp - Oldenlandia sp         - 
  H. madagascariensis        M. nudicaulis - Laurembergia sp   
Seeds/m2 20 1.1           1.1                  30.9        - 
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Appendix 3.2. Rarefaction curves for each soil layer of the two studies forest types: FL = 
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Appendix 3.3. Abundance of species per soil layer in both forest types 
 
Celtis forest   Soil layers     
Taxa Litter 0-5 cm 5-10 cm 10-20 cm Family Type 
Adenia sp 0 0 1 0 Passifloraceae Liane 
Aidia micrantha  0 0 1 0 Rubiaceae Arbuste 
Alstonia boonei  1 0 0 0 Apocynaceae Arbre 
Phyllocosmus africanus 0 2 0 0 Rubiaceae Arbuste 
Commelina sp.1 0 2 1 2 Commelinaceae Herbaceae 
Commelina sp.2 0 0 3 1 Commelinaceae Herbaceae 
Costus sp 0 0 3 0 Zingiberaceae Herbaceae 
Cyperaceae sp.1 0 0 1 0 Cyperaceae Herbaceae 
Digitaria sp 0 0 0 2 Poaceae Herbaceae 
Discoglypremna caloneura  1 0 0 0 Euphorbiaceae Arbuste 
Eleusine indica  0 0 1 2 Poaceae Herbaceae 
Erigeron sumatrensis  0 0 4 0 Asteraceae Herbaceae 
Erythrophleum suaveolens  0 1 2 0 Fabaceae-Detarioideae Arbre 
Euphorbia thymipholia  0 0 7 2 Euphorbiaceae Herbaceae 
Ficus elasticoides  1 0 0 0 Moraceae Liane 
Geophyla sp 0 0 1 0 Rubiaceae Herbaceae 
Haumania sp 0 0 0 1 Marantaceae Herbaceae 
Leptactina sp 0 0 0 1 Rubiaceae Arbre 
Undetermined sp.1 0 1 1 0 Undetermined Undetermined 
Undetermined sp.2 0 0 1 0 Undetermined Undetermined 
Undetermined sp.3 0 0 1 0 Undetermined Undetermined 
Rubiaceae sp.6 0 0 1 0 Indéterminé Arbuste 
Macaranga barteri  0 1 1 0 Euphorbiaceae Arbre 
Macaranga monandra 0 1 2 0 Euphorbiaceae Arbre 
Macaranga spinosa  5 12 1 0 Euphorbiaceae Arbre 
Margaritaria discoidea  2 0 0 0 Euphorbiaceae Arbre 
Mikania sp 0 3 0 5 Asteraceae Herbaceae 
Mitracarpus hirtus  0 0 11 0 Rubiaceae Herbaceae 
Mollugo nudicaulis  0 0 2 1 Moluginaceae Herbaceae 
Musanga cecropioïdes   1 4 8 13 Urticaceae Arbre 
Nauclea diderrichii   2 1 8 3 Rubiaceae Arbre 
Oldenlandia sp 5 10 18 8 Rubiaceae Herbaceae 
Oncoba welwitschii  0 0 0 1 Flacourtiaceae Arbuste 
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Otomeria sp 0 0 2 0 Rubiaceae Herbaceae 
Palisota sp 5 17 4 4 Commelinaceae Herbaceae 
Pausinystalia cf. macroceras 0 1 1 0 Rubiaceae Arbre 
Pentadiplandra brazzeana  0 0 1 0 Pentadiplandraceae Liane 
Phyllanthus sp 2 0 0 0 Phyllanthaceae Herbaceae 
Pityrogramma sp 0 0 0 1 Adiantaceae Herbaceae 
Poaceae sp.1 0 1 1 0 Poaceae Herbaceae 
Poaceae sp.2 0 1 1 0 Poaceae Herbaceae 
Rubiaceae sp.1 1 1 1 1 Rubiaceae Undetermined 
Rubiaceae sp.2 1 1 1 1 Rubiaceae Undetermined 
Rubiaceae sp.3 1 1 1 1 Rubiaceae Undetermined 
Rubiaceae sp.4 0 1 1 0 Rubiaceae Undetermined 
Rubiaceae sp.5 0 1 1 0 Rubiaceae Undetermined 
Sabicea sp 0 3 3 7 Rubiaceae Liane 
Schweinckia americana  1 0 0 1 Solanaceae Herbaceae 
Stanfieldiella imperforata   0 0 2 0 Commelinaceae Herbaceae 
Tetrorchidium didymostemon 0 1 1 0 Euphorbiaceae Arbre 
Tristemma sp 0 1 0 8 Melastomataceae Herbaceae 
Vandellia diffusa  4 11 9 7 Scrophulariaceae Herbaceae 
Zanthoxylum sp  1 1 0 0 Rutaceae Arbre 
Total 34 80 110 73     
Manilkara forest             
Adenopodia scelerata 1 1 0 0 Fabaceae-mimosoïdea Liane 
Adenia sp 2 2 0 0 Passifloraceae Liane 
Aidia micrantha  0 1 0 0 Rubiaceae Arbuste 
Alysicarpus sp 0 0 3 0 Fabaceae Herbaceae 
Barteria sp.1 2 0 0 0 Rubiaceae Arbuste 
Barteria sp.2 0 1 0 0 Rubiaceae Arbuste 
Boerhavia diffusa 0 0 6 0 Nyctaginaceae Herbaceae 
Celosia sp 0 0 0 4 Amarantaceae Herbaceae 
Cissus sp 0 1 0 0 Vitaceae Liane 
Cyathula prostrata  3 0 1 0 Amarantaceae Herbaceae 
Cyperaceae sp.1 0 0 0 1 Cyperaceae Herbaceae 
Digitaria sp 0 1 0 1 Poaceae Herbaceae 
Dioscorea sp 3 1 0 0 Dioscoreaceae Liane 
Discoglypremna caloneura  2 0 1 1 Euphorbiaceae Arbre 
Erigeron sumatrensis  0 4 0 0 Asteraceae Herbaceae 
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Ficus elasticoides  1 0 0 0 Moraceae Liane 
Harungana madagascariensis   3 14 8 4 Hypericaceae Arbuste 
Laurembergia sp 0 0 2 1 Haloragaceae Herbaceae 
Macaranga monandra 0 0 2 0 Euphorbiaceae Arbuste 
Margaritaria discoidea   1 2 1 0 Euphorbiaceae Arbuste 
Mitracarpus hirtus  6 1 2 2 Rubiaceae Herbaceae 
Mollugo nudicaulis  0 0 0 5 Molluginaceae Herbaceae 
Musaenda sp 0 2 0 0 Rubiaceae Liane 
Musanga cecropioides  0 0 1 1 Urticaceae Arbre 
Nauclea diderrichii   0 9 13 9 Rubiaceae Arbre 
Oldenlandia sp 4 5 7 7 Rubiaceae Herbaceae 
Otomeria sp 0 6 2 7 Rubiaceae Herbaceae 
Pausinystalia cf. macroceras 1 2 0 2 Rubiaceae Arbre 
Poaceae sp.1 0 0 1 0 Poaceae Herbaceae 
Rubiaceae sp.1 1 1 1 1 Rubiaceae Arbuste 
Rubiaceae sp.2 1 1 1 0 Rubiaceae Arbuste 
Rubiaceae sp.3 0 1 1 0 Rubiaceae Herbaceae 
Rubiaceae sp.4 0 0 1 0 Rubiaceae Liane 
Rubiaceae sp.5 0 0 1 0 Rubiaceae Liane 
Schweinckia americana  1 2 0 0 Solanaceae Herbaceae 
Staudtia kamerunensis 
var. gabonensis   1 0 0 0 Myristicaceae Arbre 
Phyllocosmus africanus 0 1 0 0 Ixonanthaceae Arbre 
Vandellia diffusa  3 7 6 11 Scrophulariaceae Herbaceae 
Zanthoxylum gilletii 1 0 1 0 Rutaceae Arbre 










Annexe 4.1. Dispositif de collecte de la banque de graines du sol d’Erythrophleum 































Positionnement des fosses à 5 mètres  
du semencier au niveau des 4 points 
cardinaux 
Trois couches contiguës creusées pour 
collecter les graines 
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Annexe 4.2. Probabilités associées aux cinq graines analysées. 
La datation radiocarbone effectuée sur les cinq graines indique que les graines datent, soit 
vers 1957, mais avec une faible probabilité, soit vers 2005-2009, avec une plus grande 
probabilité. Considérant l’année de collecte des graines, 2014, les graines seraient ainsi âgées 















Appendix 5.1. Bandes d’analyse majeure et positions relatives des pics pour les 
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Appendix 5.2. Matrice de confusion PLSDA des deux types de graines 
 
 
 
 
 
 
 
